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Динамика популяций 











Предмет этой и последующих глав составляют более биологич-` 
ные аспекты экологии. Речь пойдет о взаимодействии организмов 
с организмами при их функционировании в экосистеме. В гл. 2—5 
обсуждались долгодействующие мощные физические и химиче- 
ские факторы, выступающие как главные внешние ведущие си- 
лы. Однако организмы не подстраиваются к этим силам путем 
пассивной адаптации, а активно модифицируют и изменяют окру- 
жающую среду, воздействуя на нее в пределах законов природы, 
которые определяют преобразование энергии и круговороты ве- 
ществ. Иными словами, человечество не единственная популя- 
ция, которая изменяет окружающую среду и пытается взять ее 
под контроль. В соответствии со схемой уровней организации 
(рис. 1.1) в этой и следующей главах внимание будет. сосредо- 
точено на биотических уровнях популяций и сообществ. На этих 
уровнях взаимодействие между генетическими системами и окру- 
жающей средой определяет ход естественного отбора и тем самым 
не только то, как индивидуальный организм оптимизирует свое 
существование, но и то, как на протяжении эволюционных отрез- 


ков времени должны были меняться и менялись целостные эко- 
системы. 


‘ 


1. Свойства популяционной группы 


Определения 


Попуаяцию можно определить как любую группу организмов од- 
ое вида (или иную группу, внутри которой особи могут обме- 
аться генетической информацией), занимающую определенное 
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пространство и функционирующую как часть биотического со- 
общества. Биотическое сообщество в свою очередь определяется 
как совок ость популяций, которая в результатё коэволюции 
метаболических превращений функционирует как целостная еди- 
ници-в`ОТВОДВННОм-еяупрострлистве физической среды обитания. 
«Нопуляция характеризуется рядом признаков: хотя эти признаки 
лучше всего выражаются статистическими функциями, единст- 
\венным их носителем является группа, но не особи в этой груп- 
пе. Плотность,  ждаежость- СИВрТНОСТЬ Воерастикн отруказоа. 
бнтический Потенииал, растреденение 2 проетрвнетно (ивиер. 
‚ня -и краник роста — 507 некоторые из тавих свойств популя- 
ции. Популяции обладают также генетическими характеристика- 
‚ми, непосредственно связанными с их экологией. Это адаптив- 
ность, репродуктивная (дарвиновская) приспособленность и не- 


прерывность (т. е. вероятность оставления потомков на протяже- 
нии длительного периода времени). 


Объяснения 


Популяция, как это хорошо выразил один из пионеров современ- 
ной популяционной экологии Томас Парк (см. АПее её а1., 1949), 
обладает «биологическими свойствами», присущими как популя- 
ции, так и составляющим ее организмам, и «групповыми свойст- 
вами», присущими только группе в целом. Биологические свойст- 
ва характеризуют жизненный цикл популяции: популяция, так 
же как и отдельный организм, растет, дифференцируется и под- 
держивает сама себя. Популяция имеет определенную организа- 
цию и структуру, которые можно описать. В отличие от этого 
групповые свойства, такие, как рождаемость, смертность, возраст- 
ная структура и генетическая приспособленность, могут характе- 
ризовать только популяцию в целом. Таким образом, особь рож- 
дается, стареет, умирает, но применительно к особи нельзя гово- 
рить о рождаемости, смертности, возрастной структуре — харак- 
теристиках, имеющих смысл только на групповом уровне. 

Ниже даются определения и краткие описания основных 
свойств популяции. 


Плотность. Пл сть ии — и, 
+ 


отнесенная. к некоторой единице пространства. Ее обычно изме-. 


ряют и выражают числом особей или биомассой популяции на 
единицу площади или объема, например 500 деревьев на 1 га, 
5 млн. диатомей на 4 м3 воды или 200 кг рыбы на 1 га поверх- 


ности водоема. Иногда бывает важно различат гон, отность 


те. численнос: 


СГА ото пространства 
Ъема, которые фактичес ыть заняты попу- 








Динамика популяций 


ляцией). Часто важнее знать не конкретную велидину популяции 
в тот или иной момент времени, а ее динамику, т. е. возрастает 
она или уменьшается. В таких случаях полезны п атели 07- 
носительного обилия. Они мотУТ быть отибсены к определенным 

смени, например число птиц, отмеченных в те- 
чение часа. Их можно выразить также в процентах, например, 


частота встречае — это процент проб, в которых обнаружен 
д й вил. В описательных работах по геоботанике плотность 


= 


встречаемости часто объединяют, получая показатель 

и частоту р д , у овазатель 
значимости-для. каждого вида. 

а рис. 6.1 п в табл. 6.1 показано соотношение между плот- 
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Рис. 6.1. Диапазон изменений плотностей популяций (выраженных в био- 
массе на тектар) у разных видов млекопитающих. Результаты получены 
в предпочитаемых данным видом местообитаниях, где антропогенное влия- 
зие выражено незначительно. Виды расположены в соответствии с их тро- 
фическим уровнем, а в пределах каждого уровня — в соответствии с раз- 
мерами животного, что иллюстрирует влияние на ожидаемую биомассу раз- 
меров организма и его положения в пищевой цепи. (Схема составлена по 
данным Морг, 1940, и дополнена результатами позднейших исследований.) 


ностями популяций млекопитающих, их трофическими (энерге- 
тическими) уровнями и величиной особей. Хотя платности _попу- 
ТЯЦИЙ разных представителей млекопитающих как класса охва- 
тывают диапазон почти в пять порядков величины, диапазон 


колебаний плотности ии для каждого вида-или-чрефиче- 
ской тр много меньше (рис. 6.1). Чем ниже трофинеский 
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уровень тем выше плотность, а чем крупнее животные внутри_ 
данного уровня, тем больше их сса. Так_как у крупных 
ЖЕ метаб на единицу массы меньше, 
чем у мелких, на данной энергетической базе может поддержи- 
ваться большая биомасса крупных животных о 

Если размеры особей в популяции и интенсивности их мета- 
болизма примерно одинаковы, то плотность удобно выражать чис- 
лом особей, однако часто встречается ситуация, показанная -в 
табл. 6.1, Б. Относительные достоинства таких показателей, как 
численность, биомасса и поток энергии, обсуждались в гл. 3 (см.., 
в частности, табл. 3.6). Вспомним следующее утверждение из 
этой главы: «данные по численности приводят к переоценке зна- 
чения мелких организмов, а данные по биомассе — к переоценке 
роли крупных организмов». Поток энергии «служит более под- 
ходящим показателем для сравнения любого компонента с другим 
и всех компонентов экосистемы между собой». 

Многие специальные количественные показатели и термины 
широко применяются только при работе с определенными попу- 
ляциями или группами популяций. Лесные экологи, например, 
часто пользуются термином «площадь оснований» (суммарная 
площадь поперечных срезов стволов) как мерой плотности де- 
ревьев. Лесники же определяют число бордсовых, или досковых, 
футов на 1 акр как меру полезной с коммерческой точки зрения 
части всего древостоя. Эти и другие меры могут служить оценка- 
ми плотности, поскольку они в известной степени отражают раз- 
меры «урожая на корню» и, следовательно, соответствуют данно- 
му ранее определению плотности в широком смысле. 

Мы уже указывали, что если необходимо знать характер из- 
менения популяции или если в данных условиях нельзя опреде- 
лить абсолютную плотность, то часто бывают полезными оценки 
относительного. обилия. Термины «обильный», «обычный», «ред- 
кий» ит. п. применимы в тех случаях, когда они соответствуют 
измерениям или оценкам, полученным таким способом, что срав- 
нение имеет смысл. 

Легко догадаться, что «индексы» «относительного обилия. ши- 
роко используются для популяций крупных животных и назем- 
ных растений, когда необходимо проводить оценку численности 
на больших площадях. без_ чрезмерных затрат времени и денег. 
Например, административные органы, на которые возложена обя- 
занность ежегодно регулировать охоту на перелетную водоплаваю- 
щую дичь, чтобы соблюсти интересы и охотников, 
и птиц, должны знать, в каких местах популяции стали меньше, 
‘больше или остались такими же, как в предыдущем году. Это 
можно сделать путем оценки относительного обилия, получен-‘ 
ной в результате обследования угодий егерями, опроса и учета 
гнездовий. Данные суммируют и представляют как число птиц, 
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Таблица 6.1. Влияние трофического уровня на биомассу рыб (А) и взаимо- 
связь между численностью и биомассой в популяции с быстро меняющейся 
возрастной и размерной структурой (Б) 

°’ А. Смешанные популяции, биомасса на единицу площади 


Рыба в искусственных прудах шт. Иллинойс. (Данные из ТЬопарзоп, Веп- 
рей, 1939.) Расположение групп рыб приблизительно соответствует их по- 
ложению в пищевой цепи; рыбы, питающиеся «грубыми» кормами, зани- 
мают нижний трофический уровень, объекты спортивной ловли — верхний 
Е ЕЕ ЕЕ Я Ао 


Количество рыбы, кг на | га 











пруд №1 | пруд №2 | пруд №3 
Объекты спортивного и хозяйственного рыбо- 
ловства (окунь, ушастый окунь и др.) 260 50 10 
Сомики (сомик-кошка, канальный сомик) 0 45 70 
Промысловые рыбы (нотрописы, сельдевые 
и др.) 0 265 3,5 
Потребители грубых кормов (чукучаны, кар- 
пы и др.) 0 97 1300 
Всего 260 457 1383,5 


Б. Сравнение численностей и биомасс в случае, когда размеры организма 
сильно меняются с возрастом | ` 


Молодь нерки в одном из озер Британской Колумбии. Мальки вылупляются 
в реках и в апреле мигрируют в озеро, где остаются до полового созрева- 
ния. Обратите внимание, что. с мая по октябрь особи быстро увеличиваются 
в размерах, поэтому биомасса возрастает втрое, даже несмотря на значи- 
тельное уменьшение численности рыб. С октября по апрель` следующего 
года рост очень замедлен, и общая биомасса снижается из-за продолжаю- 
щейся гибели рыб. (Данные из В1сКег, Еогезег, 1948.) 














| Май Октябрь | Апрель 
Число особей в озере, тыс. 4000 500 | 150 
Биомасса, т 1,0 3,3 2,0 


а и, 


Увиденных или- убитых за единицу учетного усилия. Показатели, 
‘выраженные в процентах, широко используются при изучении 
растительности; общеупотребительны такие специальные показа- 


тели, как частота — процент пробных площалок, на которых встре- 
АВТСЯ. ный вид; обилие — процент особей в пробе; покрытие — 
‚ Процент ОВО НОО Е ВОЕН ОнаьтаВеЕ-Нк Ой при проекции 
На нее надземных частей растений. Следует быть осторожным и 


=. Путать эти индексы с истинной плотностью, которая всегда 
Ражается по отношению к определенному пространству. 
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Различие между средней плотностью и экологической плот- 
ностью можно иллюстрировать данными Коля (Ка, 1964) по 
лесному аисту в Национальном парке Эверглейде (Флорида). На 
рис. 6.2 показано, что в этой местности плотность мелких рыб © 


Начало откладки 
яиц аистом Экологическая плотность 


Оценки плотности 
рыбы, порядки величины 


Глубина, см 





Месяцы 


Рис. 6.2. Экологическая и средняя плотность рыб, служащих добычей аисту 
в период его размножения. По мере падения уровня воды в течение сухого 
сезона в водоемах на юге Флориды средняя плотность мелких рыб умень- 
шается (т. е. уменьшается число рыб на 4 км? поверхности), так как со- 
кращаются размеры и число водоемов, но экологическая плотность (т. е. ко- 
личество рыбы на 1 м? сохранившейся водной поверхности) возрастает, 
поскольку рыба скапливается в водоемах с меньшей площадью. Гнездова- 
ние аиста приурочено к тому времени, когда максимальная доступность 


цитци совпадает © наибольшими пищевыми потребностями подрастающих 
птенцов. (По КаНЪ 1964.) 


падением уровня воды в течение сухого зимнего сезона в целом 


снижается, но экологическая плотность при этом возрастает, так 
и РИ адин о 
как_по мере сокращения зе оды увели | исло ыб, 







вают Яица В такое время, что вылупление птенцов приходится 
на период пика экологической плотности рыб, Это облегчает ро- 
Дителям ловлю рыбы, которая составляет основную пищу птенцов. 


имается экологическая, а не 





ср лотность пищевых объектов. В мире людей наблюдается 
во много) о тина: в расчет принимаются главным об- 


разом высококачественная энергия и пищевая продукция, скон- 

ированные на 15 или троцентах земли, где’ возможен 

выбокий урожай, но не рабсеянные и трудно доступные для до- 
И р = ТЫ 

бывания ресуреье о о 








Для измерения плотности популяций испытано много разных 


методов, и сама по себе методология составляет важную область 
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исследований. Было бы нецелесообразно подробно рассматривать 
здесь эти методы; их лучше постигать, пользуясь методическими 
и полевыми руководствами, а еще лучше советоваться с опытным 
исследователем, который вначале изучил оригинальную литерату- 
ру, а потом модифицировал и усовершенствовал существующие 
методы, приспособив их к конкретной ситуации. Ничто не может 
заменить опыт, приходящий при проведении полевых исследо- 
ваний. 


Практикуемые методы можно подразделить на несколько об- 
‚ ширных категорий: 


1. Тотальный учет, возможный иногда для крупных, хорошо 
заметных организмов (например, бизоны на открытых равнинах) 
или для организмов, собирающихся на период размножения в 
большие группы (папример, морские птицы и тюлени). 

2, Метод пробных пло .: Этот метод состоит в подечете 
и взвешивании организмов на пробных площадках или на тран- 
сектах. Размеры и число пробных площадок должны быть доста- 


‘точными для получения оценки численности в обследуемой тер- 
‚ ритории. 


р 3. ы_? ным отловом (для подвижных 


животных). Из популяции отлавливают часть животных, метят их 
и выпускают. Доля меченых животных в последующей выборке 
используется для определения общей численности (см. рр, 
1958). $ 
...4» Метод изъятия, при котором число организмов, собранных 
с некоторой площади при последовательных выборках, отклады- 
вается по оси ординат, а число из собранных ранее — по оси 
- абсцисс. Если вероятность поимки относительно постоянна, 
то точки ложатся вдоль прямой линии. Эту линию можно иро- 
длить до нулевой точки (на оси абсцисс), теоретически соответ- 
о 1004-ному изъятию с данной площади (см. Мерйииск, 


5. Методы без взятия проб (применимые к неподвижным ор- 
ганизмам, таким, как деревья). Примером может служить метод 
случайных точек, при котором измеряют расстояние от ряда. про- 
извольно выбранных точек до ближайших особей по всем четы- 
рем направлениям. Плотность на единицу площади оценивают по 
среднему расстоянию (см. РЕЙПрз, 1959). 

Рождаемость. кдаемость — это способность 


узяции к 
еличению численн ‚ Термин рождаемость используется так- 
же и при анализе популяций человека (в демографии) !. Факти- 





‘`В оригинале сказано, что для обозначения рождаемости экологи и 
а ы используют разные термины (соответственно «пабаЩу» и и 
е» 


- В русской литературе в обоих случаях используется один термин. — 
Прим. перев. 


12 Глава 6 


чески в популяционной экологии это просто более широкий тер- 
мин; он характеризует появление на свет новых особей любого 
организма независимо от того, рождаются ли они, вылупляются 
из яиц, прорастают из семян или появляются в результате деле- 
ния. фрисимальня рождаемость (иногда, во называл абсолют. 
ной или физиологической) — это теоретический максимум скоро- 
сти бООЕВВИЯ НОВЫЕ ООС В вона Ва (когда от- 
сутствуют лимитирующие экологические факторы, размножение 
сдерживается только физиологическими). Максимальная рождае- 


мость постоянна лля Данной популяции. Экологическая; жни-реа- 
лизованная, рождаемость (или просто «рождаемобть? 63 какого- 
либо определения: `обозн увеличение численности популяции 

актических или специфических условиях среды. Эта вели- 
чина не постоянна и варьирует в завимости от размерного и воз- 
растного состава популяции и физических условий среды. Обычно 
рождаемость выражают либо как скорость, определяемую путем 
деления общего числа вновь появившихся особей на время (абсо- 
лютная или общая рождаемость), либо как число вновь появив- 


цхся особей в единицу времени "На Т особь в популяции (удель- 
Е 
Различие между абсолютной и удельной рождаемостью легко 
оетонооны Е на таком примере: предположим, что попу- 


ляция из 50 простейших в некотором объеме воды увеличивается 


путем деления. Через час численность ее возросла до 150 особей. 
Абсолютная рождаемость при этом равна 100” 0бобям _в_ час, 
а удельная рождаемость (средняя скорость изменения численно- 
сти на особь в популяции) составляет особи в час при 50 исход- 
ных. Или же предположим, что в городе с населением 10000 по- 
явилось 400 новорожденных. -Абсолютная рождаемость составит 
400 в_год, а удельная — 0,04 (4 на 100, или 4%). В демографии 
рождаемость принято раббчитывать на одну женщину репродук- 
тивного возраста, а не на все население. 

Различие между максимальной и реализованной рождаемостью 
можно проиллюстрировать данными, полученными Лески (Тазкеу, 
1939) при изучении природной популяции певчей птицы 55 
аз на искусственных гнездовьях городского парка в Нашвилле, 
Теннесси, и данными, полученными Парком (РатК, 1934) на ла- 
бораторной популяции мучного хрущака. Птицы отложили 
510 яиц (около 15 яиц на самку в трех последовательных клад- 
ках); это число соответствует максимальной рождаемости. Опе- 

и “всего только 265 птенцов, поэтому экологическая или реа- 
лизованная_ рождаемос ‘составляет 524 “максимальной (около 

птенцов на самку или 4 на гнездящуюся пару). В опытах на 
мучном хрущаке были получены иные данные; так, в одном из 
контейнеров жуками было отложено 12 000 яиц (см. Ратк, Сётз- 
Бато, Ногу, 1945), из которых вылупились только 773 (или 
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6%) личинки. В общем для видов, которые не схраняют яйца и 
не заботятся о потомстве, характерна высокая потенциальная и 
низкая реализованная рождаемость. В последующих разделах бу- 
дут обсуждаться другие обстоятельства, влияющие на рождае- 
мость. 
Смертность. Смертность отражает гибель особей в популяции. 
В определенной степени это понятие является антитезой рождае- 
мости. Смертность эквивалентна уровню смертности в демографии. 
Подобно рождаемости, смертность можно выразить числом 060- 
бей, погибших за данный период (число смертей в единицу вре- 
мени), или же в виде удельной смертности для всей популяции 
или любой ее части. Экологическая, или реализованная, смерт- 
ность — гибель особей в данных условиях среды. Эта величина, 
как и экологическая рождаемость, не постоянна и изменяется в 
зависимости ‚словий среды и состояния самой популяции. 
еоретическая минимальная смертность — величина, постоянная 
для популяции; она представляет собой гибель особей в идеаль- 
‚ных условиях, при которых популяция не подвергается. лимити- 
рующим воздействиям. Даже в самых лучших условиях особи 
будут умирать от старости. Этот возраст определяется физиоло- 
_гической продолжительностью жизни, которая, конечно же, часто 





\ намного превышает. среднюю экологическую продолжительность 


‘жизни. Нередко значительно болыпий интерес представляет не 
смертность, а выживаемость. Если число погибших особей выра- 
зить через М, то выживаемость будет равна 1—М. 

Как и рождаемость, смертность, особенно у высших организ- 
мов, широко варьирует с возрастом. В связи с этим большое 
значение имеет определение удельной смертности для. возможно 


большего числа возрастных групи или стадий развития, 


ку эт0_позволяет экологам выяснить механизмы, определяющие 
общую смертность в популяции. Полная картина смертности в 
популяции последовательно описывается статистическими табли- 
цами выживания, специально разработанными в демографических 
исследованиях. Раймонд Пирл впервые использовал таблицы вы- 
живания для решения некоторых проблем общей биологии, при- 
менив их к данным, полученным в лабораторных исследованиях 
плодовой мушки ОтгозорйЙа (Реат], РатКег, 1924). Циви (,ееуу, 
1947, 1950) обобщил в виде таких таблиц данные по многим при- 
родным популяциям от коловраток до горного барана. Со време- 
ни появления обзоров Диви таблицы выживания были составлены 
для самых разных природных и экспериментальных популяций. 
В табл. 6.2 и 6.3 суммированы данные, полученные для аляскин- 
ской популяции дикого горного барана, популяции рисового дол- 
гоносика и одной гипотетической популяции. В табл. 6.3 включе- 
на также удельная рождаемость для разных возрастов. Возраст 
аранов определяли по рогам (чем старше баран, тем больше 
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костяных колец}. Когда барана убивает волк или он гибнет от 
других причин, его рога сохраняются еще долгое время. Адольф 
Мьюри в течение нескольких лет изучал взаимоотношения волка 
и дикого барана в национальном парке Мак-Кинли на Аляске. 
Он собрал много рогов, получив, таким образом, интересные дан- 
ные о возрасте, в котором гибнут бараны в природных условиях, 
когда они подвержены опасностям, в том числе и нападению хищ- 
ников — волков (человек их не трогает постольку, поскольку охо- 
та на барана в Национальном парке Мак-Кинли запрещена). 
Таблица выживания состоит из нескольких столбцов, обозна- 
ченных следующим образом: [х — число особей из 1000 (или лю- 
бого другого удобного числа) представителей данной популяции, 
которые выживают к концу определенного интервала времени 
(день, месяц, год и т. д.), указываемого в столбце х; 4. — число 


Таблица 6.2. Таблица выживания для популяции горного барана Далла 
(Оз а. ай) (Данные Маме, 1944, из Оееуеу, 1947), построенная на основе 
данных о возрасте 608 особей к моменту смерти. Учитывались бараны, по- 
гибщие до 1937 г. Данные для обоих полов объединены. Средняя продолжи- 
тельность жизни — 7,09 лет. Небольшое число черепов было лишено рогов, 
но, по остеологическим данным, они принадлежали особям 9 лет и старше 
и поэтому были распределены пропорционально среди старших возрастных 
групи 











5 Ё Е х Е ы = х «ош 
Е ЕЁ 2 ЗЕ ЕЕ 
ЫЕ БЕ Жо 15 ве 38 

ЕВ РЕ ЕЕ 2. Ев 

а ЕЕ | Е „8 ВЕЕТ 

Я НЕЕ сея ЗЕ 5 28а ее но 

ы не ое Зь=я ош бамояо 

Е < Я зы Зеях 89 ЭБбъохня 

5 бен охая оз2 8, Ен 2 Но 

Ы 6 ЕЕ 58а ЗЕЕ Е Ь 

я 688 ЕЕ Я а58 5828 ЕЕ 
е | С | ‚4х | р | 100049; | 2: 
0—0,5 —100 54 1000 54,0 7,06 
0,5—1 —93,0 145 946 153,0 — 
1—2 —85,9 12 801 15,0 7,7 
2—3 —71,8 13 789 16,5 6,8 
3—4 —577 12 776 ‚ 15,5 5,9 
4—5 -—43,5 . 30 : 764 39,3 5,0 
5—6 —29,5 46 734 62,6 4,2 
67| —154 : 48 688 69,9 8,4 
1—8 — 1 69 640 108,0 2,6 
8—9 4 13,0 132. 571 231,0 1,9 
9—19 +27,0 187 439 426,0 1,3 
10—11 1--41,0 . 156 252 619,0 0,9 
11—12 — 4+55,0 90 - 96 937,0 0,6 
192—13| +69,0 3 6 5000 1,2 
13—14] +84, ‚ 3 3 1000 1 
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Таблица 6.3. Таблицы выживания с удельными величинами выживания и 
рождаемости : 

АТ АХЛ Е 
А. Таблица выживания гипотетической популяции с простым жизненным 


циклом ь 
ОО 
Возраст, Уцдельное Удельная Удельная рождаемость (число 

годы выживание смертность потомков на самку в возрасте х) 

ЕЕ ее 

х 1: 4, т, ть 
А р Е и 

0 1,00 0,20 0 0,00 

1 0,80 0,20 0 0,00 

р) 0,60 0,20 1 0,60 

3 0,40 ` 0,20 2 0,80 

4 0,20 0,10 2 0,40 

5 0,10 0,05 1 0,10 

6 0,05 0,05 0 0,00 

7 0,00 


Я Ьт,=Во (чистая скорость роста) =1,90 





Б. Таблица выживания лабораторной популяции рисового долгоносика 
(Саапага отузае) при оптимальных условиях (29°С и влажности риса 14%). 
Соотношение полов равно единице 


Середина возраст- 
о а Удельное выживание | Удельная рождаемость, число потомков 





нед на 1 самку возраста х 
; # | т т 
4,5 0,87 20,0 17,400 
5,5 0,83 23,0 19,090 
6,5 0,81 15,0 12,150 
7,5 0,80 12,5 10,000 
8,5 0,79 12,5 9,875 
9,5 0,77 14,0 10,780 
10,5 0,74 12,5 9,250 
11,5 0,66 14,5 9,570 
12,5 0,59 11,0 6,490 
13,5 0,52 9,5 4,940 
14,5 0,45 2,5 1,125 
15,5 0,36 2,5 0,900 
16,5 0,29 2,5 0,800 
17,5 0,25 4,0 1,000 
18,5 0,19 1,0 0,190 
} Ю = 113,560 


ей ЙЕ. 


ооей, погибших в последовательные интервалы времени; 9х — 
Е в течение последовательных интервалов по отношению 
не: исходной популяции и е.. — ожидаемая продолжитель- 
средний и в конце каждого интервала. Как показано в табл. 6.2, 

возраст горных баранов превышает 7 лет, и если баран 
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смог выжить в течение первого года, то его шансы на выживание 
до относительно позднего возраста, несмотря на обилие волков и 
другие превратности судьбы, остаются довольно высокими. 

Кривые, построенные на основе таблиц выживания, могут быть 
весьма информативными. Если данные столбца 1. отложены на 
графике, где горизонтальная координата соответствует интервалу 
времени, а вертикальная — числу выживших, то полученная кри- 
вая называется кривой выживания. Такие кривые, построенные 
в полулогарифмическом масштабе, причем интервалы времени пс 
оси абсцисс отложены как процент средней продолжительности 
жизни (см. столбец 1’ в табл. 6.2) или как процент общей про- 
должительноети жизни, позволяют сравнивать виды с очень раз- 
ной продолжительностью жизни. Кроме того, прямая линия, по- 
строенная в полулогарифмическом масштабе, свидетельствует о 
постоянстве удельного выживания. 

Кривые выживания подразделяют на три общих типа, пока- 
занных на рис. 6.3. Сильно выпуклая кривая (Г на рис. 6.3) ха- 
рактерна для таких видов, как, например, баран Далла, в попу- 
ляциях которых смертность почти до конца жизненного цикла 
остается низкой. (Мы предлагаем нанести данные из столбца [ 
табл. 6.3 на полулогарифмическую миллиметровую бумагу и срав- 
нить форму полученной кривой с кривыми на рис. 6.3.) Этот ти 
кривой выживания характерен для многих видов крупных жи 
вотных и, конечно, для человека. Другой крайний вариант, сильн 
вогнутая кривая (У на рис. 6.3), получается, если смертность вы 
сока на ранних стадиях. Хорошей иллюстрацией этого служат 
устрицы и другие двустворчатые моллюски, а также дубы: смерт- 
ность очень велика у свободноплавающих личинок и прорастаю- 
щих желудей, но, как только особь хороню приживется на под- 
ходящем субстрате, ожидаемая продолжительность жизни сильно 
увеличивается. К` промежуточному типу относятся кривые вы- 
живания для тех видов, у которых удельная выживаемость для 
каждой возрастной группы более или менее одинакова, так что 
в полулогарифмическом масштабе кривые приближаются к диа- 
гоналям (1/1, [У на рис. 6.3). Ступенчатый тип кривой выжива- 
ния характерен для видов, у которых выживаемость сильно варь- 
прует на последовательных стадиях жизненного цикла, как это 
часто бывает у насекомых с полным превращением (голометабо- 
лических), например у бабочек. На изображенной кривой (П на 
рис. 6.3) крутые участки соответствуют стадиям яйца, окуклива- 
ния и короткоживущему имаго; пологие участки соответствуют 
стадиям личинки и куколки, у которых смертность ниже (см. 
Ид, 1959). Вероятно, в природе не существует популяций, у ко- 
торых выживаемость постоянна на протяжении всего жизненного 
цикла (кривая 111 на рис. 6.3); однако слегка вогнутые или сиг- 
моидные кривые (1У на рис. 6.3) всегда характерны для многих 
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Рис. 6.3. Разные типы кривых выживания. По оси ординат отложено число 
выживших на тысячу особей (логарифмическая шкала), а по оси абецисс — 
возраст в процентах от продолжительности жизни. / — выпуклая кривая 
(наибольшая смертность приходится на конец жизни). /1 — ступенчатая 
кривая (выживание резко меняется при переходе от одной стадии жиз- 
ненного цикла к другой). 111 — теоретическая кривая (прямая; выживание 
для разных возрастов остается постоянным). 1У — сигмоидная кривая, 
приближающаяся к 111. У — вогнутая кривая (смертность очень высока на 
ранних стадиях). 


птиц, мышей и кроликов. В этих случаях смертность высока у 
молодых особей, а у взрослых (в возрасте 1 года и старше) она 
ниже и более или менее постоянна. 

Форма кривой выживания связана со степенью заботы о по- 
томстве и другими способами защиты молоди. Так, кривые вы- 
живания пчел и дроздов (которые заботятся о потомстве) зна- 
чительно менее вогнуты, чем у кузнечиков и сардин (которые 
не заботятся о потомстве). У последних видов это обстоятельство, 
без сомнения, компенсируется значительно ббльшим числом от- 
кладываемых яиц (отношение максимальной к реализованной 
рождаемости велико, как отмечалось в предыдущем разделе). 

Форма кривой выживания очень часто варьирует также и в 
зависимости от плотности популяции. На рис. 6.4 показаны кри- 
вые выживания двух популяций оленя, обитающих в зарослях 
чапараля в Калифорнии. Кривая выживания более плотной по- 
пуляции заметно вогнута. Ияыми словами, у оленей, живущих 
на освоенной территории, где количество пищи больше в резуль- 
тате планомерного выжигания старых зарослей, ожидаемая про- 
должительность жизни.менфще, чем у оленей, живущих на неосво- 
2 Заказ № 1483 
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Рис. 6.4. Кривые выживания для 
двух стабильных популяций черно- 
хвостого оленя, обитающих в зарос- 
лях чапараля в Калифорнии. Попу- 
ляция © высокой плотностью (при- 
мерно 40 оленей на 1 км?) обитает 
на территории, где покров открытых 
кустарников и травянистых расте- 
ний путем регулярных палов посто- 
янно поддерживается в таком со- 
стоянии, что имеется большое коли- 
чество новых побегов, которые 
олени обгрызают. Популяция © низ- 
кой плотностью (примерно 47 оле- 
ней на 1 км?) обитает на террито- 
рии, где не ведется хозяйства; ста- 
рые заросли кустарников не выжи- 
гались уже 10 лет. Свежие гари 
могут прокормить до 57 оленей на 
14 км?, но эта популяция нестабиль- 
на, и поэтому кривые выживания 
Е нельзя строить по данным о возраст- 

ном распределении. (По ТаБег и 
Разтаюи, 1957.) 
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енной территории; это, по-видимому, связано с более интенсивной 
охотой, внутривидовой конкуренцией и т. д. С точки зрения охот- 
ника, освоенная территория более благоприятна, но с точки зре- 
ния оленя, на менее населенной территории больше шансов вы- 
жить. То же самое можно сказать и относительно человеческих 
популяций, где высокая плотность не всегда бывает благоприятна 
для отдельного индивидуума. Многие экологи считают, что быст- 
рый рост и высокая плотность в популяциях человека опасны 
не столько для выживания, сколько для качества жизни инди- 
видуума. И это несмотря на то, что «экологическая» продолжи- 
тельность жизни человека значительно увеличилась благодаря до- 
стижениям современной медицины, улучшению питания и т. д. 
Кривая выживания для человека приближается к остроугольному 
типу с минимумом смертности. Однако максимальная, или «фи- 
зиологическая», продолжительность жизни человека, по-видимому, 
не увеличилась, поскольку в наше время до 100 лет доживает 
не больше людей, чем в минувшие столетия. Эти парадоксы еще 
будут обсуждаться в гл. 8. 

Чтобы подготовить основу для создания математических моде- 
лей роста популяций, которые будут рассматриваться в следую- 
щих разделах, целесообразно дополнить таблицы выживания дан- 
ными по удельной рождаемости (числом потомков, производимых 
самкой в единицу времени) в каждом возрастном классе. 
В табл. 6.3 это столбец т», так что теперь это не просто таблица 
«смертей». : г 


. 
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Если перемножить величины Ы и тх и результаты для разных 


возрастных классов сложить, то получится чистая скорость раз- 
множения (Во). 


Таким образом, 


Ко (чистая скорость размножения) =5/,. 1, 


(в данном случае [. относится только к самкам). Величина чис- 
той скорости размножения 1,9 в табл. 6.3 означает, что число 
потомков на каждую самку составляет 1,9. Если число самок рав- 
но числу самцов, то получается, что примерно за одно поколение 
популяция полностью обновляется. Лабораторная популяция ри- 
сового долгоносика при самых оптимальных условиях увеличива- 
ется через каждое поколение в 113,6 раз (т. е. Ао==143,6; 
табл. 6.3, Б). В природе в стабильных условиях величина Во для 
популяции в целом должна составлять около 4. Перис и Пителка 
(Рат1з, РИеЩа, 1962), использовав таблицы выживания и данные 
по [; и тх по годовым классам, высчитали величину Ао для по- 
пуляции мокриц в злаковнике. Она оказалась равной 1,02, что 
свидетельствует о приблизительном равновесии между числом 
рождений и числом смертей. 

Особенности размножения сильно влияют на рост популяции 
и другие ее характеристики. Естественный отбор может воздейст- 
вовать на разные типы изменений жизненного цикла, что приво- 
дит к появлению адаптивных свойств. Так, давление отбора мо- 
жет изменить сроки начала размножения, не затрагивая общее 
число производимых потомков, или же отбор может влиять на 
продукцию, или «величину выводка», не меняя сроков размноже- 
ния. Эти и многие другие аспекты динамики популяции можно 
выявить при анализе таблиц выживания. 

Возраетной состав популяции. Возрастная структура популя- 
ции является ее важной характеристикой, которая, как было по- 
казано на примерах, обсуждавшихся в предыдущем разделе, влия- 
ет как на рождаемость, так и на смертность. Соотношение разных 
возрастных групп в популяции определяет ее способность к раз- 
множению в данный момент и показывает, чего можно ожидать 
в будущем. Обычно в быстро растущих популяциях значительную 
долю составляют молодые особи, в популяции, находящейся в 
стационарном состоянии, возрастное распределение более равно- 
мерно, а в популяции, численность которой снижается, будет 


. содержаться болыная доля старых особей (рис. 6.5 и 6.6). Воз- 


растная структура популяции может изменяться и без изменения 
ее численности. По имеющимся давным, для каждой популяции 
характерно «нормальное», или стабильное, возрастное распреде- 
ление, к которому направлены изменения реальных распределе- 
ний; теоретически это впервые предсказал Лотка (Тока, 1925). 
Коль скоро достигается стабильное возрастное распределение, вре- 
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ФАЗАНЫ ОНДАТРЫ 
Крайние значения из 14 учетов 
Взрослые а 48% АА 48% 
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Рис. 6.5. Возраствые пирамиды. Вверху. Три типа возрастных РА 
характеризующих популяции © высокой, умеренной и малой их в 
(в $) молодых особей. В середине. Возрастные пирамиды ла р ты х 
популяций полевки Мтош астезНз. Слева. Экспоненциальный рост т. 
ляции в нелимитирующей среде. Справа. Рождаемость и смертность р т 
(ГезНе, Вап5от, 1940). Внизу. Крайние случаи соотношений и 
ювенильных и взрослых особей у фазана в Северной Дакоте (Кпаза!, 
1948) и ондатры на востоке США (Рен1ез, 1950). 


менные отклонения от него могут быть вызваны липть необычны- 
ми увеличениями рождаемости или смертности, после чего проис- 
ходит спонтанный возврат к стабильной ситуации. По мере раз- 
вития человеческого общества от состояния освоения новых 
территорий и быстрого роста численности к зрелому состоянию 
стабильной популяции процент населения в младших возрастных 
классах уменьшается (рис. 6.6). Это изменение возрастной струк- 
туры и увеличение процента населения старших ОЕ клас- 
сов оказывает глубокое воздействие на жизненный уклад общества 
С 2 популядии можно выделить три экологические 
возрастные группы: пререпродуктивную, репродуктивную и пост 
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Рис. 6.6. Возрастная структура популяции человека, рассчитанная отдельно 
для мужчин и женщин в Швеции (1965 г.) и Коста-Рике (1963 г.). Насе- 
ление Швеции увеличивалось медленно, поэтому основание пирамиды уз- 
кое. Велик процент старших возрастных классов (40—60 лет). Расширение 
возрастного класса 15—23 года явилось следствием резкого увеличения 

ждаемости после второй мировой войны. Быстрый рост населения Коста- 

инки сформировал пирамиду с. широким основанием и высоким процентом 
населения моложе 25 лет. (Вс Ке!з, 1979, по данным Кеу# и, Еерег, 1968.) 


репродуктивную. Длительность этих возрастов по отношению к 
общей продолжительности жизни сильно варьирует у разных ор- 
ганизмов. У современного человека три этих «возраста» прибли- 
зительно одинаковы, на каждый из них приходится около трети 
жизни. У первобытных людей пострепродуктивный период был 
намного короче. Для многих животных и растений характерен 
очень длительный пререпродуктивный период. У некоторых жи- 
вотных, в особенности у насекомых, пререпродуктивный период 
чрезвычайно длителен, репродуктивный период очень короткий, 
а пострепродуктивный период отсутствует совсем. Классические 
примеры — некоторые виды поденок (ЕрБетег!Чае) и 17-летняя 
цикада. У поденок личиночное развитие в воде занимает от года 
до нескольких лет, а во взрослом состоянии они живут всего 
м дней. У цикад необычайно продолжителен период раз- 
— хотя и не обязательно 17 лет), но взрослые насекомые 
вут менее одного сезона. 

е т птид и пушных зверей отношение сеголетков 
аа а группам служит показателем тенденции 
м а, о популяции. Это отношение определяют во 
а его сезона (осенью или зимой) по выборке из 

ции, полученной охотниками или промысловиками. В 0б- 
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щем высокая численность молоди по сравнению с численностью 
взрослых, как это видно из нижних схем на рис. 6.5, указывает 
на то, что сезон размножения сложился успешно; и если смерт- 
ность молоди не будет чрезмерной, то можно ожидать увеличения 
популяции в следующем году. Наибольший процент молоди 
(85%) отмечался в популяции ондатры (рис. 6.5 внизу справа), 
которая несколько предшествующих лет подвергалась интенсив- 
ной промысловой нагрузке. Вызванное таким воздействием общее 
снижение численности популяции привело, по-видимому, к уве- 
личению рождаемости у выживших особей, что указывает на 
гибкость, свойственную популяциям ондатры, — они быстро вос- 
станавливают свою численность после периодов высокой смерт- 
ности. 

Явление, известное под названием «доминирование возрастного 
класса», часто наблюдается в популяциях рыб, для которых ха- 
рактерна высокая потенциальная рождаемость. Когда в резуль- 
тате чрезвычайно высокой выживаемости икры и личинок зна- 
чительную часть-нопуляции составляют особи ‘определенного воз- 
растного класса, в последующие несколько лет размножение: по- 
давляется. Классический пример этого — данные Йорта по сельди 
в Северном море (рис. 6.7). Рыбы возрастного класса 1904 года 
доминируют в уловах с 4940 года (когда особи этой группы до- 
стигли 6-летнего возраста; к этому времени они уже достаточно 
крупны и эффективно вылавливаются промысловыми орудиями) 
до 1918 года (когда в '14-летнем возрасте они еще превосходили 
по численности рыб младших возрастных групп). Такая ситуация 
порождает иногда периодичность общих уловов, которые были 
велики в 1910 г. и снижались в побледующие годы`по мере сни- 
жения численности доминирующего возрастного класса до тех 
пор, пока его не заменили другие классы. Мы наблюдаем. здесь 
нечто вроде компенсаторного механизма, когда высокая выживае- 
мость с болышой вероятностью сопровождается годами низкой 
выживаемости. Ихтиологи еще не пришли к единому мнению 
относительно того, какие внешние факторы обусловливают на- 
блюдающийся время от времени необычный характер выживания. 


2. Основные предетавления о скоростях 


Популяции изменчивы по своей сути. Даже если сообщество и 
экосистема кажутся неизменными, плотность, рождаемость, вы- 
живание, возрастная структура, скорость роста и другие харак- 
теристики популяции обычно изменяются по мере того, как вид 
постоянно подстраивается к сезонам, физическим факторам и 
другим видам. Экологов соответственно в большей мере интере- 
сует не величина и структура той или иной популяции в некото- 
рый момент времени, а то, как часто и с какой скоростью в по- 
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ое . - СорАСтНОВ распределение сельди Северного моря в промысловых 
ра ериод с 1907 по 1919 г. иллюстрирует феномен доминирующего 
в попу. класса. Особи 1904 г. очень многочисленны и доминируют 
вс и на протяжении многих лет. Рыбы моложе 5 лет не попадают 
де. ети. му класс 1904 г. не выявляется до 1909 г. Возраст рыб опре- 


по кольцам ро 
ть роста на чешуе, которые образуются ежегодно подобно 
ХИчНЫмМ кольцам на деревьях. (По Нуогь 1926.) 
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пуляциях происходят изменения. Поэтому при изучении экологии 
популяции все чаще используют дифференциальное исчисление — 
раздел математики, оперирующий не самими величинами, а ско- 
ростью их изменения. Краткий обзор представлений о скоростях 
может помочь тем, кто еще не знаком с этой областью. 

Скорость можно определить, разделив изменение некоторой 
величины на интервал времени, в течение которого произошло 
это изменение. Скорость, выраженная таким образом, будет ха- 
рактеризовать быстроту изменения чего-то во времени. Так, чис- 
ло километров, которое проехал автомобиль за час, — это скорость 
его движения, а число особей, родившихся за год‚,— это скорость 
рождаемости. Предлоги «в» или «за» означают «деленное на». 
Вспомним (гл. 3, разд. 3), что продуктивность — это скорость, 
а не неподвижное состояние, 

«Изменение» иногда принято сокращенно обозначать симво- 
лом А (дельта) перед буквой, обозначающей изменяющийся па- 


раметр. Так, если М№ представляет собой число организмов, а # — 
время, то 


АМ = изменение числа организмов, 
АМ 


или ЛМ/А+ = средняя скорость изменения числа ор- 
А: ганизмов за (деленное на) определен- 
ное время. (Это и есть скорость роста.) 

АМ 


или АМ/ (МА) = средняя скорость изменения числа ор- 

МА ганизмов в расчете на 4 особь (ско- 
роеть роста, деленная на исходное чис- 

ло организмов или же на среднее их 

число за определенный период време- 

‚ ни). (Этот параметр часто называют 

удельной скоростью роста и использу- 

ют при сравнении популяций разной 

величины. Умножая удельную скорость 

на 100, т. е. АМ/(МАЙ Ж100, мы полу- 


чаем скорость роста популяции в про- 
центах.) 


Часто нам необходимо знать не только среднюю скорость, 
но и теоретическую мгновепную скорость в тот или пной момент 
времени; иными словами, такую скорость, когда А стремится к 
нулю. В математическом анализе в тех случаях, когда рассмат- 
ривают мгновенную скорость, А заменяют буквой 4 (символ для 


производной). В этом случае предыдущие выражения приобрета- 
ют следующий вид: 


а№!аЕ = скорость изменения числа организмов за единицу 
времени в некоторый момент, ` 
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4№/ (№ 4!) = скорость изменения числа организмов в расчете 


на 1 особь в единицу времени в некоторый мо- 
мент. 


60 






= 
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АМ 
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Рис. 6.8. Кривые роста популяции (вверху) и кривые скорости роста (вни- 
гу) двух колоний пчел на одной и той же пасеке. { — итальянские пчелы, 
— кипрские пчелы. (Из Водепве!тег, 1937.) 


На рис. 6.3 показано различие между кривой роста и кривой 
скорости роста. Как будет показано в разд. 4, Э-образные кривые 
роста и одновершинные кривые скорости роста часто характери- 
зуют ранние стадии роста популяций. 

В любой точке кривой роста скорость роста равна наклону 
этой кривой (тангенсу касательной). Так, в случае популяции А 
на рис. 6.8 скорость роста максимальна между 4-й и 11-й неде- 
лями и равна нулю после 16-й недели. В популяции Б макси- 
мальная скорость наблюдается между 9- и 16-й неделями и нуле- 
вая — после 18-й недели. С величиной ЛМ№/ДЕ удобнее оперировать 
при построении модели на основе исходных данных, но при ма- 


тематическом манипулировании над моделями ее следует заме- 
нить величиной 4/42. 


очно НнуЮ скорость 4№/4 нельзя измерить непосредственно; 


ам! (М. А же нельзя непосредственно вычислить величину 
| #), исходя из данных по учету популяций. Для вычисле- 
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ния мгновенной скорости роста с использованием уравнений, 
приведенных в разд. 4, необходимо знать тип кривой роста попу- 
ляции. Мгновенную скорость роста популяции нельзя измерить 
так, как измеряют скорость движения автомобиля. Конечно, мож- 
но получить приближенную оценку скорости, производя измере- 
ния через очень малые интервалы. Мы можем отложить на гра- 
фике любые полученные результаты, соединить точки линиями и 
тогда определить, какой тип уравнения в большей степени отве- 
чает реальной кривой роста или, точнее, какое уравнение лучше 
соответствует факторам, контролирующим рост конкретной по- 
пуляции (таким образом мы избегаем процедуры «подгонки кри- 
вой» в явном виде). 


3. Внутренняя скорость естественного роста 


Определения 


Если среда не налагает никаких ограничений (пространство, пи- 
ща и другие организмы не оказывают лимитирующего действия), 
удельная скорость роста (скорость роста популяции в расчете на 
Я особь) для данных микроклиматических условий становится 
‘постоянной и максимальной. Значение скорости роста в этих 
благоприятных дл и Усло от гвел 


"ствующую возрастную структ 
| бой единственный показатель 


‚ собности. популяции к росту. Это 
лом т, являющимся экспонентой 
роста популяции в нелимитирующей среде при определенных фи- 


зических условиях: 


аМ/аг=М; г=аММа)). (1) 


Это выражение аналогично тому, которое было использовано в 
разд. 2. Параметр г можно рассматривать как коэффициент мгно- 
венного роста популяции. Путем элементарного интегрирования 
получаем экспоненциальную зависимость 

№ ==М ое", (2) 
где № — численность в начальный момент времени, №, — числен- 
ность в момент времени # и е — основание натуральных логариф- 
мов. Логарифмируя обе части равенства, получаем уравнение в 
форме, удобной для проведения расчетов: 


11, — № 
Па ==1аМо-НиВ Г = р с (3) 


и условиях характеризует. соответ- 


у популяции и представляет 6о- 
аследственно обусловленной спо- 















Пользуясь последним уравнением, можно вычислить показатель г 
по двум измерениям численности популяции. [№ и М! или в лю- 
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бые два момента времени в фазе нелимитируемого роста; в этом 

; А 

случае о. еленноы уравнении величины М№и и №5 подставляют 
и оиЛьа вместо # — разность (6—й)]. 

оказатель г — это фактически разность между удельной мгно- 

венной скоростью рождаемости В (т. е. скоростью рождаемости в 


единицу времени на 1 особь) и мгновенной скоростью смертно- 
сти 4 и может быть выражен так: 


=6— а. (4) 


Общая скорость роста популяции в нелимитирующей среде (г) 
зависит от возрастного состава и удельной скорости роста, обус- 
ловленных вкладом в размножение различных составляющих р 
пуляцию возрастных групп. Таким образом, показатели скорости 
роста для одного вида могут быть различными в зависимости от 
структуры популяций. Когда устанаваиваечтея етаниенарное-и_ста- 
бильное возрастное распределение, удельную скорость роста_на- 
тес у 


ывают внутренней, скорост твенного роста или ах. Мак- 


имальное значение г часто называют биотическим или репродук- 
ивным потенциалом. Название это менее специально, но более. 


отребительно. Разницу между максимальным г, или биотиче- 










ре потенциалом, и скоростью роста, наблюдаемой в реальных 
и евых или лабораторных условиях, част ют как меру 
противлен. еды, которая характеризует сумму всех лимит: 


рующих факторов среды, п 
‚ препятствующих реали 
ского потенциала. В рАии лоте 


Объяснения 


а: как рождаемость, смертность и возрастное рас- 
о _ _ важны, но каждый из них сам по себе мало 
а о ости, по каждому из них нельзя судить о росте 
т о о характере изменений, которые произой- 
и т условий среды, о максимальных возможностях 
ани о их от ее реальных возможностей. Для обо- 
тат, 1928 ального репродуктивного усилия Чепмен (Свар- 
делил ето р дложил термин биотический потенциал. Он опре- 
о «врожденное свойство организма к размножению 
в ‚ Т. е. к увеличению численности. Это своего рода 
Рая ческая г сумма. числа. молодых. аеобей,.. производимых _за. 
ный пери о змножения, числа цикяов. размножения за дан-. 


> од времени: сооотатиа от т обе 
санизиа д времени, соотношения полов и общей способности ор- 


ЕН 





ВЫЖ пе р о р р ее реже ыы 
_ весьма о ивать при’`данных физических условиях». Однако 


тощий характер определения биотического, или репродук- 
следователи Ц ала, данного выше, привел к тому, что разные 
овначает вкладывают в него разный смысл. Для одних он 
ую туманную способность к размножению, скрытую 
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1000 


тм; = № №о+ 1.151 





Время, сут Время, сут 


Рис. 6.9. Кривая роста одной и той же популяции, построенная двумя раз- 
ными способами. Число особей (№) отложено в арифметическом (слева) и 
логарифмическом масштабе (справа). Рассматривается гипотетическая по- 
пуляция микроорганизмов, растущая экспоненциально в течение 6 суток; 


в этот период каждые два дия численность возрастала в 10 раз. Объяснения 
уравнений см, в тексте. 


в популяциях и, к счастью, никогда не проявляющуюся в полной 
мере благодаря воздействию окружающей среды («в неконтроли- 
руемых условиях потомство одной пары мух через несколько лет 
весило бы больше, чем земной шар»). Другие представляют его 
просто и более конкретно, как то максимальное число яиц, семян, 
спор и т. д., которое может продуцировать наиболее плодовитая 
особь, хотя обычно такое представление имеет мало значения 
применительно к популяции, поскольку в большинстве популяций 
все особи не способны постоянно поддерживать максимальную 
продуктивность. - 

Лотка (Гоа, 1925), Даблин и Лотка (ФаБИа, Гоа, 1925), 
Лесли и Рэнсон (ТезЦе, Вапзоп, 1940), Бирч (Витев, 1940) и дру- 
гие исследователи выразили это довольно широкое представление 
о биотическом потенциале в математическик терминах, понятных 
на любом языке (однако подчас лишь с помощью хороших ма- 
тематиков). Хорошо сказал по этому поводу Бирч: «Если попы- 
таться количественно выразить «биотический потенциал» Чепме- 
на с помощью всего лишь одного показателя, то, по-видимому, 
лучше всего для этого использовать параметр г, поскольку он 
характеризует внутренне присуштую животным способность к уве- 
личению численности в отсутствие лимитирующих факторов сре- 
ды». Как будет отмечено далее, показатель г часто используется 
также для количественного выражения «репродуктивной приспо- 
собленности» в тенетическом смысле. . 
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Если вспомнить о кривых роста, обсуждавшихся в разд. 2, 
то г представляет собой удельную скорость роста (АМ/МАТ) толь- 
ко для случая экспоненциального роста популяции. Уравнение 
(3), приведенное в разд. «Определения», есть уравнение прямой. 
Следовательно, величину г можно определить графически. Если 
кривую роста вычерчивать в логарифмическом или полулогариф- 
мическом масштабе, то при скспоненциальном росте график за- 
висимости логарифма численности популяции от времени будет 
иметь вид прямой линии, а г будет наклоном этой прямой. Чем 
круче наклон, тем выше внутренняя скорость роста. На рис. 6.9, 
одна и та же коивая роста построена лвумя способами: слева 
численности (№) отложены на арифметической, а справа — на ло- ` 
гарифмической шкале (правый график на полулогарифмической 
шкале). В этом примере гипотетическая популяция микроорга- 
низмов шесть дней находилась в состоянии эк`поненциального 
роста, причем каждые двое суток происходило десятикратное уве- 
личение численности. Наклон прямой на полулогарифмическом 
графике равен 1,45; это и есть величина г. В этом нетрудно убе- 
диться, подставляя в уравнение (3) две любые величины числен- 
ности популяции, например, на 2- и-4-е-сутки: 
ря 1М№,5 — Ма 


)—& 
171100 — 110 
: р 2 у 
Воспользовавшись тйблицей натуральных логарифмов, получаем 
4,6—2,3 | 
го = 1,15. 
Чрезвычайно широкий диапазон знач биотического потен- 
циала выявляется особенно отчетливо, если выражать его с по- 
мощью величины, показывающей, во сколько раз увеличится чис- 
ленность при экспоненциальном росте или какое время требуется 
для удвоения популяции. Эти два параметра математически вы- 
водятся из внутренней скорости роста: 


Конечная скорость прироста: А==е"; 108еА==г; ^==ап обе. 
Время удвоения: #==108е2/т=0,6934/к 
эту величину мы получаем из уравнения (2), принимая 


МУ №=2). 


При максимальной внутренней скорости роста время удвоения 

для популяции мучного хрущака в оптимальных лабораторных 

Условиях составляет меньше недели (см. ГезЦе, Рагк, 1949). Для 

Бы время удвоения в 1968 г. составляло 35 лет (ЕвгИсь, 
с. . 


1970), однако в некоторых странах население удваива- 
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ется быстрее. Смит (би, 1954) полагает, что г и соответствен- 
но периоды удвоения в живой природе различаются более чем на 
птебть порядков. . _ 

Коэффициент роста популяции г не следует путать с чистой 
скоростью размножения Ко рассмотренной в разд. 1 (см. 
табл. 6.3). Во связано со временем генерации и не подходит для 
сравнения разных популяций, характеризующихся различным 
временем генерации. Однако среднее время генерации (Т) свя- 
зано с Ао и г следующим образом: 

10 
КЮ =е’Т, отсюда т. 

Зависимость между 7, Но и г для популяций различных животных 
графически представлена на стр. 52 книги Слободкина (З1офо@т, 
1962). В природных популяциях в непродолжительные периоды 
времени, когда пища имеется в изобилии, отсутствуют скучен- 
ность, враги и т. д., нередко проявляется экспоненциальный ха- 
рактер роста. В таких условиях популяция в целом растет с 
огромной скоростью, хотя при этом каждый организм размножа- 
ется с той же скоростью, что и раньше, а удельная скорость роста 
постоянна. «Цветение» планктона, упомянутое в предыдущих 
главах, вспышки численности вредителей; рост бактерий на све- 
жей культуральной среде — служат примерами ситуаций, в ко- 
торых рост может быть логарифмическим. Подобный характер 
изменений отмечается и для многих других явлений, например 
поглощения света, мономолекулярных химических реакций, роста 
сложных процентов. Очевидно, что экспоненциальный рост не мо- 
жет продолжаться очень долго, а часто и вовсе не реализуется. 
Взаимодействия с другими популяциями, а также сопротивление 
внешней среды быстро снижают скорость роста и различным об- 
разом влияют на характер роста популяции. 


4. Кривая роста популяции 
Определения 


Характер увеличения численности популяции может быть раз- 
личным, и в связи с этим выделяют различные типы роста попу- 
ляции, По форме кривых роста, построенных в арифметическом 
масшта®е, можно выделить два основных типа: рост, описываемый 
]-образной и 5-образной, или сигмоидной, кривой. Эти противо- 
положные типы в соответствии с особенностями разных организ- 
мов и условий среды могут усложняться, модифицироваться или 
сочетаться различным образом. При /-образной кривой плотность 
быстро возрастает по экспоненте (как показано на рис. 6.9), 
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но затем, когда начинают действовать сопротивление среды или 
другой лимитирующий фактор (обычно более или менее резко), 


рост быстро прекращается. Этот тип роста может быть описан; 
простым экспоненциальным уравнением, рассмотренным в преды- 


дущем разделе: 
ам 


Е” —М при заданном ограничении на величину №. 


При описываемом сигмоидной кривой типе роста популяция вна- 
чале увеличивается медленно (фаза положительного ускорения 
или становления), затем быстрее (возможно, приближаясь к ло- 
гарифмической фазе), но вскоре под влиянием сопротивления 
среды (возрастающем в процентиом отношении) рост постепенно 
замедляется (фаза отрицательного ускорения); в конце концов 
будет достигнуто равновесие, которое и сохраняется. Такой тип 
роста можно описать простым логистическим уравнением: 
ам (К— М) 


4 К 


Верхний предел увеличения численности популяции, соответст- 
вующий константе К, называется верхней асимптотой сигмоидной 
кривой. Ее называют также пределом роста. При 7-образном типе 
роста равновесие не достигается, напротив, плотность может ко- 
лебаться в соответствии с ограничениями ресурсов, физическими 
факторами и взаимодействием с другими популяциями (напри- 
мер, хищниками). Два описанных типа роста и некоторые их ва- 
рианты схематически показаны на рис. 6.10. 


Объяснения 


, 
Когда тех или иных животных интродуцируют в незанятые об- 
ласти или они сами распространяются туда (как это бывает, на- 
пример, в начале сезона), часто можно наблюдать характерный 
тип роста популяции. На графике, построенном в арифметическом 
масштабе, Участок кривой, соответствующей росту популяции, 
часто имеет 5- или }-образную форму (рис. 6.10, А, Б). Интерес- 
но отметить, что два основных типа роста, описываемые %тими 
кривыми, сходны с двумя типами метаболизма или роста, кото- 
рые были описаны для отдельных особей (Вега]апНу, 1957), 
Однако неясно, ‘существует ли причинная связь между ростом 
популяций и ростом особей. При нынешнем уровне наших зна- 
ний можно только отметить сам факт некоторого сходства в 
форме кривых. Популяции и сообщества не являются «сверхор- 


танизмами», но могут обладать аналогичными организмам свой- 
ствами (гл. 2, разд. 6). 


, 
{ 
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Рис. 6.10. Некоторые особенности формы кривых роста популяции при изо- 
бражении в линейном масштабе. Показаны 3-образная кривая (экспонен- 
циальный рост) (А), $-образная кривая (сигмоидный рост) (Б) и некото- 
рые их варианты, А-|! и А-2 — колебания, выявляемые при экспоненциаль 
ном росте. Б-1, Б-2 и Б-3 — некоторые (но далеко не все) возможные вар: 
анты роста, когда имеется разрыв во времени между увеличением пло. 
ности организмов, вызванным появлением новых особей, и проявление»: 
тормозящего влияния этого увеличения плотности на рост нопуляции (такой 
рост характерен для высших растений и животных). Если питательные ве 
щества и другие факторы накоплены до начала роста популяции, то може" 
произойти «овершут», как показывают кривые А-2 и Б-2 (этим объясняет 
ся, почему новые пруды и озера часто богаче рыбой, чем старые!). (Из 
№1еВо]зощ, 1954.) 


Уравнение, приведенное выше для описания /-образного роста. 
представляет собой то же самое экспоненциальное уравнение, ко- 
торое было рассмотрено в разд. 3, с той лишь разницей, что на 
величину. М налагается ограничение. Относительно свободный 
рост внезанно прекращается, как только популяция исчерпывает 
какой-либо ресурс (пищу или пространство, когда наступают вне- 
запные заморозки или вмешивается другой сезонный фактор иле 
когда внезапно заканчивается сезон размножения (возможно, на- 
пример, из-за наступления диапаузы, как описано в гл. 5, 
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стр. 267). По достижении верхнего предела для М плотность 
может некоторое время оставаться на этом уровне либо сразу же 
резко падает, что приводит к релаксационно-колебательному ха- 
рактеру изменений плотности, показанному на рис. 6.10, А-1 и 
А-2. Такое изменение численности, названное Никольсоном (М№1- 
сф0]50л, 1954) «тригтерным», свойственно, по-видимому, многим 
природным популяциям, в частности одноклеточным планктон- 
иным водорослям во время «цветения», однолетним растениям, 
некоторым насекомым и, быть может, леммингам в тундре. 

Другой, также нередко наблюдаемый тип роста может быть 
выражен в арифметическом масштабе по отношению к времени 
‚5-образной, или сигмоидной, кривой. Характерная форма кривой 
‚обусловлена постепенным усилением — по мере нарастания плот- 
‚ности популяции — действия неблагоприятных факторов (сопро- 
‘тивления среды). В этом отношении такой тип роста является 
‘прямой противоположностью ранее рассмотренному, при котором 
‘популяция начинает испытывать сопротивление среды почти в 
конце своего роста. По этой причине Никольсон (М№с601]з0п, 1954), 
говоря о сигмоидном росте, назвал ето «обусловленным плот- 
ностью». В простейшем случае усиление действия сдерживающих 
факторов прямо пропорционально плотности. Такой тип роста на- 
зывают логистическим ', и он соответствует логистическому урав- 
нению, которое характеризует сигмоидный рост. 

Логистическое уравнение можно записать несколькими спосо- 
бами; три из них вместе с интегральной формой таковы: 

ам _ КМ) 
4 = /. К ‚› ИЛИ 


у 
А! 
—=ЕМ км ‚или 


им (1-ю); 
К 


№ = 1 -{ е4-г1° 


где 4/4 — скорость роста популяции (изменение численности во 
времени); г — удельная, или внутренняя, скорость роста (обсуж- 
далась в разд. 3); М — величина популяции (численность); 
К — максимально возможная величина популяции, или верхняя 
асимптота; е — основание натуральных логарифмов и а — посто- 
янная интегрирования, определяющая положение кривой относи- . 





1 Логистическое уравнение было вне 
рвые предложено Ферхюльстом 
(Р. Е. УегВ]31) в 1838 т.; им широко пользовался Лотка, а затем его «пере- 
открыли» Пирл и Рид (Реат|, Вееа, 1930). 
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#=0. 

Это уравнение отличается от экспоненциального уравнения, 
приведенного в предыдущем разделе, лишь тем, что оно содержит 
величину (К—М№)/К, ("/К)№ или ({1—М№/К). Эти три величины 
соответствуют трем способам обозначения сопротивления среды, 
которое порождается. вследствие роста самой популяции и по 
мере того, как величина популяции приближается к емкости сре 
ды, вызывает все большее уменьшение потенциальной скорости 


размножения. В словесной форме эти уравнения означают сле- 
дующее: 


тельно начала координат. Она численно равна (К—М)/М№ при 







Скорость Максимальной `Степепь реали- 
роста по- равна возможной скорос-| умножен- зации макси- 
пуляции ти прироста (не-| ной на мальной скоро- 
те ы ограниченной сти 
удельной скорости Е м 
роста), умножен- г = 
ной ва  числея-| или Нереализован- 
ность популяции} минус ный прирост 


В общем, эта простая модель выводится из трех компонент: кон- 
станты скорости (г), меры величины популяции (№) и меры того, 
какая часть доступных лимитирующих факторов не используется 
популяцией (1—М/К). 

Лотистическое уравнение можно записать также в форме, ха- 
рактеризующей скорость прироста на одно поколение, В: 


ам К—М 
Е = ме (^^). 


Хотя рост многих популяций микроорганизмов, растений и 
животных как в лабораторных, так и природных условиях может 
быть описан сигмоидной кривой, это вовсе не означает, что такие 
популяции растут согласно логистическому уравнению. Сущест- 
вует много математических уравнений, решение которых можно 
представить графически в форме сигмоидных кривых. Почти лю- 
бое уравнение, в котором увеличение отрицательного воздействия 
находится в какой-то зависимости от плотности, дает сигмоидную 
кривую. Как отметил Вигерт (Уесеть 4974), логистическая кри- 
вая представляет собой своего рода минимальный сигмоидный 
рост, поскольку лимитирующие эффекты и пространства, и ресур- 
сов сказываются с самого начала роста (т. е. максимальная удель- 
ная скорость роста достигается только при нулевой плотности). 
В большинстве случаев менее ограниченный рост ожидается в 
начальной фазе, а затем по мере увеличения плотности скорость 
роста медленно понижается. Рис. 6.14 иллюстрирует представле- 
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вие о том, что логистическая 
кривая отражает наиболее 
медленный, а экспоненциаль- ана 
ная кривая — наиболее быст- роет (самый 
рый тип роста. Следует ожи- УВЫ 
дать, что рост большинства 
популяций занимает проме- 
жуточное положение. 

В популяциях высших 
растений и животных, имею- 
щих сложные жизненные 
циклы и длительный период 
индивидуального развития, 
наблюдается несовпадение во 
времени увеличения плотно- 
сти и воздействия лимити- 
рующих факторов. Говоря Рис. 6.41. Кривые, показывающие тео- 
словами Никольсона (№1еБо]- ретически самое быстрое копонот 

| воз, 4954), отот ти роста МА) ими едино (отит 
можно назвать «обусловлен- ции. Максимальные скорости роста и 
вым плотностью с запазды-, минимальные плотности одинаковы. 
ванием». В таких случаях 


Между кривыми находится область 
я рос 

получается более вогнута (заштрихована), соответствующая р 

кривая роста (необходим 


ту большинства популяций. (По \1е- 
больше времени; чтобы про 


деть 1974.) 
явился эффект рождаемости} популяция почти всегда. «перепры“. 
тйвает» верхнюю  асимптоту и испытывает колебания численно- 
сти, прежде чем стабилизироваться на 


О ВОЬЕ  емти среды (см. 
рис. ‘6.10; кривая Б-2). Для того чтобы учест 


я-типа времен- 
‚ вых задержек: 1) время до начала прироста при благоприятных 


условиях и 2) время, нужное для того, чтобы в неблагоприятных 
Условиях перенаселения начали изменяться рождаемость и смерт- 
ность, было предложено большое число модифицированных логи- 


стических уравнений. Обозначив эти задержки соответственно как 
{—Пи 1—4, получаем 








Промежуточный 
рост 


Логистический 
рост (самый 
медленный} 







ам№(1) 
ав =="М цы) 





К — МЕ) 
Ио. 


При исследовании этого варианта уравнения на аналоговом уст- 
ройстве или мини-ЭВМ получается, что плотность возрастает с 
овершутом («перепрыгивает» асимптоту) и колеблется с умень- 
шающейся' во времени амплитудой, как показано на рис. 6.10, 
кривая Б-2. 
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Обозначения 4 (мгновенное время) и ДЕ (дискретный ин- 
тервал времени), использовавшиеся в разделах 2, 3 и 4, 
отражают два распространенных математических подхода 
при моделировании популяций и экосистем: один из них 
основан на применении систем дифференциальных уравне- 
ний, а другой — систем разностных уравнений. Дифферен- 
циальные уравнения более удобны в чисто математическом 
плане, вероятно, поэтому им уделяется столько внимания в 
учебных курсах вычислительной математики. В то же вре- 
мя разностные уравнения лучше соответствуют способу по- 
лучения исходных данных (в дискретные интервалы време- 
ни) и структурам кривых роста популяций у видов с 
дискретными поколениями. Для сравнения повторим диффе- 
ренциальные уравнения {- и 5-образных кривых роста по- 
пуляций и запишем для каждого случая соответствующее 


разностное уравнение. Дифференциальное уравнение непре+ 
рывного экспоненциального роста имеет вид 


АМА ==7М, (1) 
а разностное уравнение дискретного экспоненциального роста 
М№,,1=^М Г), или (2) 


М1 =е'М, (3) 


где ИМ: — изменение за данный временной интервал; 
^ — мультипликативный коэффициент роста на поколение 
или на какой-то другой выделенный период (это есть ко- 
нечная скорость роста, введенная в разделе 3, с. 29, она 
аналогична г, внутренней скорости роста). г=\з^, так что 
^==е", что и отражает замена ^ в уравнении (3). При росте 
численности популяции А должна быть больше 1, а г боль- 
ше 0, в противном случае численность популяции экспонен- 
циально уменьшается и в конце концов она вымирает. 
Дифференциальное уравнение для логистического (зави- 
симого от плотности или сигмоидного роста) имеет вид 


аМа!="М№1-—М/К), (4) 
а разностное уравнение для зависимого от плотности роста — 
Мил == Ме’ Ам) (5) 


В качестве аналогов уравнений логистического и других ти- 
пов зависимого от плотности роста было предножено нес- 
колько типов разностных уравнений (см. Мау, 1976; Мау 
и Озфег, 4976). Примечательно, что разностные уравнения 
можно использовать в том виде, в каком они есть, не ин- 
тегрируя их как дифференциальные уравнения. Сравните 
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уравнение (5) с интегральной формой логистического урав- 
нения на с. 33 

Выбор подхода зависит от того, что интересует в данной 
задаче: характер изменения некоторой величины или ско- 
рость ее изменения. В последнем случае лучше использо- 
вать дифференциальные уравнения. 








Почти все математические модели роста полуляций сильно 
уязвимы вследствие того, что они оперируют в закрытых систе- 


мах, _не имею. только само пе- 


ренас -и_ другие внутренние. факторы. | Как не раз обсуж- _ 
далось в гл. 2 и 3, реальный мир состоит из открытых систем, 
в которых большую роль играют среда на входе и среда на вы- 
ходе (см. рис. 2.1). Эта ошибка особенно заметна. при. моделиро- 
вании или предсказаниях характера роста_ популяций человека, 
Эдвард Диви и 1958) много лет назад отметил, что при 
отсутствии «внешне правл такого, как системати ое 
планирование семьи, ты ` народонаселения лодиен был бы, ‹ ско- 
рее_всего, следовать некоей кривой с овершутом и колебаниями, 
поскольку механизмы ав. ничения перенаселения срабатывают с 
временными задержками. По-видимому, быстро растущие города, 


зависящие-от мощных внешних источников энерги. 


пищи, воды и общих ресурсов жизнеобеспечения, особенно под- 
вержены в разной степени чередов ; это 


определяете акторами на входе и тем, насколько отдельные 
граждане и правительственные органы могут предвидеть гряду- 


щие условия и осуществлять соответствующее Е И АН Так, 









ро рес ео, 

Да потребность В ТТ И 

‚ улицы, школы и т. д.) мала, численность населения тет быстро 
Е этом часто главным образом за_счет иммиграции _отве- 

ч -образной кривой роста. Но спустя некоторое ти (до сра- 

НИЯ временной задержки) школы и жилой ок = 







ются перег 


нии, ‘наблюдается рост цен и становятся ощутимыми общие 
нарушения в масштабах всего хозяйства. В отсутствие отрица- 
тельной обратной связи, такой, какая встроена в простую логи- 
стическую зависимость или какую можно включить в рациональ- 
ное планирование, города будут расти слишком быстро, что небла- 
гоприятно скажется на их состоянии и приведет к упадку. 


Асимптота = 665,0 
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Рис. 6.12. Рост дрожжей в культуре. Простейший случай сигмоидного рос- 
та, при котором сопротивление среды (в этом случае вредные факторы 
обусловлены жизнедеятельностью самих организмов) прямо пропорцио- 
нально плотности. Светлые кружки — наблюдаемые величины, сплошные 
линии — кривые, построенные по уравнениям. На верхнем графике рост 
дрожжей представлен в линейном масштабе и точки ложатся на логисти- 
ческую кривую. На нижнем графике те же данные представлены в логариф- 
мическом (Г) масштабе; приведена также экспоненциальная кривая (Е), 
показывающая, каким был бы рост при отсутствии самоограничивающих 


влияний. (Нижний график — по данным Реаг|, 4927, верхний — из АЦев 
е% а1., 1949.) 


‘графике п 
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Примеры 


На рис. 6.12 показана простейшая сигмоидная кривая, а на 
рис 6.13 — /-образные кривые. Рис. 6.13 показывает, что чис- 
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Рис. 6.13. Сезонные изменения численности популяции взрослых трилсов 
и а (График построен по данным из работы Пау!4зоп, Апдгеуаг а, 


ленность трипсов (мелкие насекомые) в благоприятные годы 
быстро увеличивается, вплоть до конца сезона, после чего их 
плотность так же быстро снижается. В менее благоприятные годы 
кривая роста больше похожа на сигмоидную. В общем, }-образ- 
ную кривую можно рассматривать как неполную сигмоидную 
кривую, просто лимитирующие факторы среды в этом случае на- 
чинают ограничивать рождаемость еще до того, как существенную 
о начнут играть внутренние факторы ограничения численно- 
На рис. 6.42 представлены графики роста дрожжей в ариф- 
метическом (вверху) и в полулогарифмическом (внизу) масшта- 
_ соответствующие логистическому уравнению. Обратите вни- 
Са =. на то, что на полулогарифмическом графике кривая боль- 
хожа на перевернутую букву Т, чем на букву 8. На нижнем 
вавющая роведена также экспоненциальная кривая (Е), показы- 
ль каким мог бы быть рост, не ограниченный размерами 
ционного сосуда и плотностью популяции. Эти уравне- 
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ния представляют собой уже описанные интегральные формы 
логистического и экспоненциального (с /-образной кривой) урав- 
‘нений, в которые подставлены реальные значения величин К, а 
и г. Фактический (наблюдаемый в опыте) рост дрожжей хорошо 
соответствует логистическому росту, что свидетельствует о ран- 
нем проявлении эффекта скученности и его линейной связи с 
плотностью. Площадь между двумя кривыми на нижнем графике 
можно принять за количественную меру сопротивления среды. 
Преимущество полулогарифмического построения заключается в 
том, что по любому отклонению от прямой линии можно судить 


об изменении скорости роста популяции (АМ№/А. Чем больше 
изгиб кривой, тем значительнее изменение. 
Хотя простой 


/ 
логистический ероятно Н ЛИШЬ 
для м ких организмов или для организмов с преетыми жизнен 


ными циклами = ные кривые роста наб даются-и-у-крупз 
ных организмов, когда они интродуцируются на незавятые преж- 











де ‘острова. Пример этому — рост поголовья овеп дя 
\(Ра\!4з0п, 1938) или_ро популя фазанов, интродуцирован- 
ых на 


из островов в Пьюджет-Саунд, шт. Вашингтон 
Епагзеп, 4945). р 
Вернемся вновь к не один раз упомянутой в этой книге теме: 
открытым системам. Расселение — перемещение организмов или 
их подвижных стадий (семян, спор, личинок и т. п.) на терри- 
торию, уже занятую популяцией, или с этой территории — наряду 
с рождаемостью и смертностью определяет характер роста попу- 
ляции. Эмиграция — выселение с. занимаемой территории — ана- 
логична смертности; иммиграция — аналогична рождаемости. 
Миграция — периодические уход и возвращение на данную тер- 
риторию — в разные сезоны влияет на характер кривой роста то 
как рождаемость, то как смертность._Расселение в большой сте- 
пени зависит от различных преград и врожденной способности 
к перемещениям, или подвижности, взрослых особей или стадий 
их расселения. И, конечно, расселение — это средство колониза- 
ции новых или освободившихся пространств. Расселение мелких 
организмов и пассивных стадий обычно подчиняется экспоненци- 
_альной зависимости: в местах, удаленных от места расселения 
на кратные расстояния, плотность снижается на постоянную ве- 
личипу. Расселение крупных активных животных носит иной ха- 
рактер; оно может закончиться на некотором заданном расстоя- 
нии, может иметь форму нормального распределения или прини- 
мать другие формы. В исследовании Стюарта (З4е\маг, 1952), 
выполненном на окольцованных сипухах, дан хороший пример 
сочетания случайного расселения с тенденцией миграции к югу. 
В пределах 100 миль расселение было ненаправленным (т. е. ве- 
роятность встретить окольцованную птицу была примерно одина- 
ковой в любой точке и в любом направлении), но за пределами 
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этого расстояния птицы имели явную тенденцию расселяться К 
югу. Общие обзоры о характере и закономерностях расселения 
см. в работах \УоНепфагиег, 1946, и МасАтфит, У!Пзоп, 1967. 


5. Флуктуации численности популяций 
и «циклические» колебания 


Определения 


Когда популяция завершает рост и АМ/АЕ в среднем за длитель- 
ное время становится равным нулю, плотность ее проявляет тен- 
денцию к флуктуациям относительно стационарного уровня, даже 
если в популяции работают разного рода механизмы обратной 
связи. Часто флуктуации бывают обусловлены сезонными или 
годовыми изменениями доступности ресурсов или же могут быть 
стохастическими (случайными). Однако у некоторых популядий 


флуктуации столь регулярны, что их можно- рассматривать как 
«циклические». 


Объяснения 


Для природных популяций важно различать: 1) сезонные изме- 
нения численности, которые регулируются преимущественно 
адаптациями жизненного цикла, сопряженными с сезонными из- 
менениями факторов среды, и 2) тодичные флуктуации. В ана- 
литических целях удобно рассматривать две группы годичных 
флуктуаций: а) флуктуации, контролируемые в_первую-очередь 
годичными разлияиями внешних факторов (факторы, такие, как 
температура и осадки, лежащие вне сферы популяционных взаи- 


модействий), и б) флуктуации, связанны о—е-еамой 
динамикой популяции (биотиче 


досхудная пища или энергия, болезни и О Во-мно 
представляется, что изменения численности из года в год хорошо 
коррелируют с вариациями одного или нескольких внешних ли- 
митирующих факторов; однако у некоторых видов изменения чис- 
ленности столь регулярны и, по-видимому, не зависят от очевид- 


ных внешних причин, что к этим изменениям вполне применим 
термин «циклы». (Ви кими регулярными изменениями ве- 
Личи попзящии часто вазыват-яииеличвокии.) Теории, ко- 
т ыли предложены для объяснения этих циклов, будут рас- 
рены после соответствующих примеров. 
Щи. предыдущих главах не раз подчеркивалось, что популяции 
лифицируют окружающую их среду и компенсируют наруше- 
зом ° вызванные внешними физическими факторами. Таким обра- 
› Чем более высокоорганизованно и зрело сообщество и чем 
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стабильнее физическая среда, или чем лучше совпадают оба эти 


условия, тем меньше должна быть амплитуда флуктуаций плот- 
ности популяции во времени, 


Примеры 


Всем нам знакомы сезонные изменения величины популяции. 
Тучи москитов и комаров, леса, полные птиц, поля, заросшие 
амброзией, — все это бывает в свое время, в другие сезоны попу- 
ляции этих организмов могут сходить практически на нет. Хотя 
в природе трудно найти популяции животных, микроорганизмов 
я травянистых растений, численность которых не изменялась бы 
по сезонам, наиболее выражены эти флуктуации у организмов с 
ограниченным периодом размножения, особенно у организмов с 
коротким жизненным циклом или со значительными сезонными 
различиями расселения в пространстве (например, у мигрирую- 
щих животных). На рис. 6.13, как уже упоминалось, показана 
не только /-образная кривая роста, но и сезонные и годичные 
флуктуации, выявленные в результате многолетних систематиче- 
ских исследований. Изменения такого рода, по-видимому, типич- 
ны для большинства насекомых, большинства однолетних расте- 
ний и «однолетних» животных. Сезонные циклы планктонных 
популяций интенсивно изучались и моделировались как в прес- 
ных водах, так и в океане (один пример был описан в гл. 5, 
рис. 5.2). 


Пример довольно нерегулярного изменения величины попу- 
ляции, коррелирующего, видимо, с погодными условиями, пока- 
зан на рис. 6.14. На протяжении многих лет популяция цапель 
в Двух местностях в Великобритании оставалась относительно 
постоянной. Очевидно, местные условиях обеспечивали достаточ- 
но устойчивую несущую емкость среды для цапель. Однако в 
годы, следовавшие после лет с суровыми зимами (указаны на 
рис. 6.14 вверху), происходило резкое снижение плотности с по- 
следующим ее восстановлением. Синхронность изменений плот- 
ности в обеих местностях свидетельствует о том, что их причи- 
на — увеличение смертности в зимнее время. Всегда проводить 
исследование, не ограничиваясь только одним районом, — вот хо- 
рошее правило для полевого эколога! Популяции птиц оказались 
одними из наиболее хорошо изученных, поэтому именно резуль- 
таты этих исследований внесли болышой вклад в популяционную 
теорию. Обзор работ по исследованиям популяций птиц принад- 
лежит Лэку (Гаск, 1966). 

К наиболее известным примерам «циклических» колебаний 
можно отнести колебания численности у некоторых видов север- 
ных млекопитающих и птиц, у которых наблюдаются либо 9—40-, 
либо 3—4-летние циклы. Классическим примером 9—10-летних 
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Рис. 6.144. Изменения численности цапли Аг4еа стегеа в двух местностях 
в Великобритании в период с 1933 по 1963 гг. Показана зависимость между 
холодными зимами и снижением численности. (Из ГасК, 1966.) 
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Рив. 6.45. Изменения численности рыси и зайца-беляка, регистрируемые по 


шкурок, заготовленных Компанией Гудзонова залива. Это классиче- 
ский пример 


циклических колебаний плотности популяций. (Рисунок из 
работы МасГаНев, 1937.) 


‘колебаний служит изменение численности зайца-беляка и рыси 
о Канадская Компания Гудзонова залива располагает 

ая примерно с 1800 года ежегодными отчетами о заготовке 
ВЫ. Если представить эти данные графически, то оказыва- 


о! Что, например, у рыси пики численности популяции за весь 
т длительный пе 


6 риод повторяются каждые 9—10 лет, в сред- 
спада 9,6 года. Пики численности часто сменяются резкими 
"МИ, когда рысь в течение нескольких лет встречается крайне 
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Рис. 6.16. Заяц-беляк, знаменитый в истории экологии в связи с резко вы 
раженными колебаниями численности (см. рис. 6.15). Показано животное 
в белом зимнем наряде. Было выявлено, что смена коричневого летнего 
наряда на белый зимний контролируется длительностью фотопериода. 
(Фотография службы охраны почв США.) 


редко. У зайца-беляка наблюдаются такие же циклы, -но-неки-еРо 


численности, как правило, на_го е предшест кам 
‘рыси. Носкольку рысь в большой степени зави т 


жащего ей пищей, очевидно, что цикл хи связан_с циклом 
жертвы, Но эти Два цикла связаны не строгими причинно-след- 


ственными взаимодействиями хищник—же так как циклы _ 
численности зайца отмечаются 


в тех местах, где рысь не водит- 
ся. Более короткие 3—4-летние циклы характерны для многих 
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северных мышевидных грызунов (леммингов, мышей, полевок) 
и их хищников (особенно полярной совы и песцов). Цикл лем- 
минга в тундре и циклы песца и полярной совы впервые на 
фактическом материале показал Элтон (ЕШоп, 1942). Каждые три 
али четыре года на огромных пространствах тундры двух кон- 
тинентов численность леммингов (два вида рода Геттиз 
в Евразии и один в Северной Америке и еще один вид рода 
Пустояюпух в Северной Америке) катастрофически возрастает, 
вслед за чем, часто за один сезон, резко падает. Численность 
песцов и сов, увеличивавшаяся по_мере увеличения количества 


‘пищи, также очень скоро снижается. Совы при этом в поисках 
пищи могут мигрировать на юг в США (иногда достигая 
шт. Джорджия). Эта взрывная миграция избытка птиц происхо- 


дит, по-видимому, в одном направлении; если й_ перелет 


и совершается, то лишь единичными особями, Таким образом, 
популяция сов резко уменьшается в те_миграции, Эти 
колебания так регулярны, что орнитологи но 
предсказать нашествие полярных сов каждые три или четыре 
года. Поскольку эти птицы хорошо заметны и появляются по- 
всюду вокруг городов, они привлекают к себе болыпое внимание: 
их фотографии появляются в газетах, чучела — в местных мага- 
зинах. В периоды между нашествиями ни в США, ни на юге 
Канады полярная сова не встречается или очень редка. Гросс 
(Сгозз, 1947) и Шелфорд (ЗЪеМога, 1943) проанализировали 
данные о нашествии сов и показали, что они коррелируют с пе- 
риодическими уменьшениями числа леммингов — основной пи- 
щи сов. 


—_ В Европе (но, по-видимому, не в Северной Америке) лемминги 


порой достигают такой высокой плотности, что начинают мигри- 
ровать из своих перенаселенных местообитаний. Элтон (ЕЦоп, 
1942) живо описал знаменитую миграцию леммингов в Норвегии. 
Животные проходили через деревни в таком количестве, что 


кошки и соб. вначале нападали на них, просто пере- 
авали обра 


ращать внимание на орды грызунов. Достигнув моря, 
/ГмМногиа п. 


ногие лемминги тонули. Движение леммингов, подобно движе- 
нию сов, при взрывном возрастании их численности происходит в 
одном направлений, Такие впечатляющие миграции происходят 
не при каждом четырехлетнем пике плотности, а только в годы 
исключительно высоких плотностей. Часто сокращение числен- 


ности популяции происходит без переселения животных из тунд- 
ры или с гор. 


Кребс и Мейерс (Кгеъз, Меуегз, 1974) подготовили обзор по- 
ПУляционных 


пему, 4980 циклов у мелких млекопитающих, а Файнерти (Е1- 

тает ) применил некоторще новые статистические подходы, 

ить ответить на вопрос: «Существуют ли циклы?» Ответ гла- 
для одних видов и ситуаций и «нет» для других. 
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На рис. 6.17 приведены два примера многолетней регистраций 
значительных колебаний численности листогрызущих насекомых 
в европейских лесах. Такие хорошо выраженные циклы отмеча- 
лись преимущественно в северных лесах, особенно в чистых хвой- 
ных древостоях. Плотность может меняться больше чем на пять 
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Рис. 6.17. Колебания численности двух видов бабочек, личинки которых 
питаются хвоей. Вверху — сосновая пяденица Вириз в сосновом бору 
близ Литцлингена, Германия. В этом лесу поддерживается чистое сосновое 
насаждение, (Уаеу, 1949). Внизу — лиственничная листовертка бегарвего 
&71зеапа в лиственничном лесу долины Энгадин, Швейцария. 


порядков (логарифмы циклов), от менее чем одной до более чем 
10 000 особей на 1000 м? (верхний график на рис. 6.47). Легко 
представить, что 10000 потенциальных бабочек сосновой пяде- 
ницы на каждые 1000 м2, способных дать несколько поколений 
за сезон, более чем достаточно для появления такого числа гусе- 
ниц, чтобы уничтожить всю хвою и даже погубить деревья, как 
это часто и случается. Циклы у этих насекомых не так регуляр- 


ны, как у зайца-беляка, и повторяются примерно через 4—40 лет 
(в двух приведенных примерах пики численности повторялись 


через 7,8 и 8,8 года). У разных видов циклы не синхронны. 


Хорошо известные примеры сходной периодичности — цикли- 
ческие вспышки численности еловой листовертки-почкоеда и ко- 
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конопряда в северных районах Секернбий Америки. Исстодований 
по коконопряду провел Веллингтон (УМе топ, 1957, 1960), а 10; 
листовертке-почкоеду — Мак-Дональд (МасПопа14, 1975) и Хол- 
линг с сотрудниками (Га@\уе еф ай, 1978; СагК её а1., 1979; 
НоШтз, 1980). Считается, что чередование «сильных» и _«олабых» | 


физиологических/р8с у кокононряда_(Маасозота) имеет генети- 


ческую основу. На подъеме цикла гусеницы строят удлиненну 
паутину, особи активно питаются и перемещаются в ветвях н 


большие расстояния. В пике численности гусеницы становятс 
неактивными, строят $ ктН 


оказываются болбе восприимчивыми к болезням. Таким образом 
в популяции развился ограничительный контролирующий меха-1 
низм, благодаря которому предотвращается повторяющаяся дефо- 
лиация деревьев и достигается длительное сосуществование насе- 
комых и их растений-хозяев. 


Можно с уверенностью сказать, что циклы листовертки-поч- 
коеда представляют й экосистемном уровн о- 


скольку эволюция насекомых-листоедов, их паразитов С 
оторые часто растут в чистых насаждениях) пе пра ень 
ли протекает совместно. По мере возрастания биомассы деревьев 
лесу наиболее крупные и старые деревья становятся восприим- 


чивыми к гусеницам листовертки-почкоеда, и многие из этих 
деревьев погибают от повторяющейся дефолиации. Отмирание и 
“ г 


разложение древесины, фекалий и потатков насекомых зоавраша- 
_Фт в лесную почву питательные вещества. Менее чувствительные 
`К Нападению насекомых молодые деревья избавляютс от затене- 

менем паразиты и птицы, пит насекомыми, совместными 


усилиями снижают_экологическую плотность листовертки-почко- 
еда. Если рассматривать существование хвойных лесов на боль- 


их промежутках времени, то очевидно, что листовертка-почноед 
периодически омолаживая экосистему хвойного леса, представля- 
& бобой НаотвенИеНУЮ часть Этой целостной системы а 36 яв 
ляет собой катастрофу, как могло бы показаться всякому, ктс 
видит только мертвые и умирающие деревья в пике цикла. Дей. 
ствительно, Питермен (Реегтац, 1978), изучив роль короедов + 
полегании жердняка в горных лесах, пришел к заключе 














древостой, малопригодный для лесозаготовок, обитания в нем жи 
зотных и ОТДЫХЫ, СОЗДАЮТСЯ более ценные для человека леса_По 
ЖЕНУ Питерыо" Внотивляет Ниб расоматонвать рук жукоь ка 
одно из средств ведения хозяйства, а не как вредителей 

По во _мнЕНИЮ, в изолированных л6б5х СИОДОВЕНО бы донускаи 
ворнодические вспьшки численности жуков. Такой вагляд, естест 
венно, противоречит традиционным представлениям о мерах борь 
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бы с вредителями, поскольку эти меры предусматривают контроль 
численности насекомых только в периоды, когда их становится 
слишком много и они способны полностью уничтожить деревья. 


Другая стратегия может 3 ться просто в_том, чтоб 


попьзовать в хозяботиа оТарые рослые деревья, прежде чем их 
истребят жуки или листоеды. Сейчас такая стратегия входит, в 
ираёктику, поскольку созданы модели, на осваве которых можно 
т время вероятной вепьшки численности насекомых. 
 ершедические бури выполняют Фувкцию, подобную то той, что вы- 


полняют насекомые: вываливая старые де евьяй разрежая загу- 


щенные древостои горного леса, бури создают пятнистость в раз- 
мещении молодых и более старых лесов, которые постоянно сме- 
щаются по склону (см. гл. 8, рис. 8.3). 

Во всех описанных до сих пор случаях взаимодействующие 
популяции животных и растений длительное время эволюциони- 
ровали совместно и, таким образом, выработали стратегии не толь- 


ко для выживания, но и для взаимной выгоды. 
Пожалуй, наиболее известные примеры колебатий численно- 


сти у насекомых — ее аранчовых. Сведения о нашест- 
виях странствующей саранчи (Госиза паитаота\ в Евразии вос- 
ходят к далекой ности (Сагрейтег, 19408). Саранча живет в 


пустынях и полуаридных зонах и на протяжении многих лет 
не совершает мигра й е пожирает посевов и не привлекает к 

По с оо популяции 
ны достигает чудовищных размеров. Под влиянием скучен- 
‘ности насекомые претерпевают морфологические изменения! (на- 
пример, у них развиваются более длинные крылья) и начинают 


мигрировать в земледельческие районы, съедая все на своем пу- 
Ти. Уваров (Оуагоу, 1957) отметил, что такая практика возделы- 








`Зания земе вообороты и перевыпас скота, не уменьшают, 
а В ность вспышки, потому что мозаичное че- 





редование растительности и обнаженной земли (куда саранча от- 
крадывает яйца) благоприятствует экспоненциальному росту чис- 


ленности популяции. По-видимому, мы имеем здесь дело с попу- 
ляционны —взрывом 0 УСПОВЛЕНЫ И нестабильностью 











тВий_ не обявя- 
тельно. . ‘отражает точную- -периодичност 
И даже при этом за период между 41695 и 1895 тг. вспышки чи“- 
ленности регистрировались по крайней мере каждые 40 лет. Бо- 
лее современный исторический обзор, посвященный подъемам и 


* Одиночные и мигрирующие формы обнаружены у нескольких видов 
саранчи; их часто описывали как разные виды, пока не были установлены 
их истинные взаимоотношения. 


ны 
о как и у лем- 
пис от же 


баны плотности... 
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спадам численности пустынной саранчи, принадлежит Валову 
(УУаю{Е, 1966). 

Известен интересный пример. колебаний численности типа 
хищник — жертва с участием и жив и растений. Шродук- 


ыы 4 
я семян ХвВОиИН. часто циклична, и соответствую С 


ния часто наблюдаются у. зерноядных птиц и других животных. 

“Регулярные циклы численности, такие, как у рыси и зайца 
или у леммингов, представляются парадоксальными и загадочны- 
ми: ведь в природе изменения часто далеко не столь регулярны. 
Эти циклы `Имбют две поразительные особенности: Т) сильнее 
всеге-—они выражены в менее слож системах х 
районов; как явствует из приведенных примеров; и 2) хотя пики 


численности могут одно еменно отмечаться на обширных п 
0 обитающего ай 


отнюдь не всегда т, по времени, Теории, выдвинутые а 


объяснения этих регулярных циклов, относятся ко всем уровням 
иерархической организации, и их можно подразделить на: 1) ме- 
теорологические теории; 2) теории _ саучейных флуктуащий: 
3) теории взаимодействия потуляций и 4) теории авимодействия 
трофичес овней. Ниже будут даны краткие характеристики! 
каждой из этих теорий. 

Все попытки связать регулярные колебания численности с 
климатическими факторами остаются пока безуспешными, несмот- 


ря на то, что о синхронность и четкая выраженность эт тих колеба- 


ний в северных районах, казалось бы, свидетельствуют о перио- 
лЕеских событиях ва пределами локальной экосистемы. Одно 
врем численност гие 40-летние_ 
циклы объясняются цикличностью они солнечных пятен, 
с которым`связаны основные изменения погоды, Однако, Мак-Ла- 





лич (МасТлаПсь, 1937) и другие_показали, что на _самем-—деле 
корреляция здесь отсутствует. До_ сих пор не выявлено ея 
распространенной климатической периодичности_с 

интервалами. а ’ 


Палмгрен (Ра|ортеп, 1949) и Коул (Сое, 49514, 1954) выска- 
зали предположение, что колебания, кажущиеся нам регулярны- 
ми, возможно, являются следствием случайных изменений ‘кемн- 
лекса “биетических” и. _абиоти отических условий. среды, в .которых 
обитает популяция. Если эта гипотеза верна, то ни один из фак- 
торов нельзя считать важнее остальных. Однако Кейт (Кей, 
1963), проведя детальный статистический анализ циклов северных 


млекопитаю И. Л. пришел к выво что десятилетние цик- 
неслучайны, хотя доказать, что более короткие циклы не яв- 


язотся отся опедотЕИОМ случайных фл уктуаций, _все же трудно. — 


$ сли Если будет доказано, что случайные и “иные ‚ климатические 
Якт 


оры не являтотся основной причиной резких колебаний чис- 
ности, то вполне естественно искать причины этих колебаний 


4 Заказ № 1483 
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‚в самих популяциях («внутренние факторы»). Имеются некоторые 
данные, свидетельствующие о том, что, по-видимому, существуют 
“какие-то механизмы, которые могут действовать сопряженно с 
изменениями погоды или других физических факторов. 
Основываясь на медицинской теории стресса (общего адапта- 
 ционного синдрома), созданной Гансом Селье (Напз Зеуе), Крис- 


тиан и его сотрудники (см. СЬт13Мао, 1950, 4964, 1963; Сьт:зНап, 
964) собрали многочисленные даннь ак 
и 


раторных популяций, показывающие, что у‘ 


вы ях м словиях перенаселенности происходит 
величение надпочечников. Это один из симиотомов сдвига нейро- 


эндокринного равновесия, который в свою очередь сказывается 
ча поведении животных, их репродуктивном потенциале, устой- 
чивости к болезням и другим видам стресса. Комплекс таких 
изменений Часто бывает причиной резкого снижения плотности 


Пау1з, 1 



















популяции. Например, зайцы-беляки в периоды пика численности‘ 


часто внезално погибают от «шоковой болезни», которая, как 


было показано, связана с увеличением надпочечников и другими 
признаками нарушения гормонального равновесия. 


чраеуи (СЫЙу, 1960, 1967) высказал предположение, что раз- 
личия в агрессизном поведении и выживаемости, наблюдающиеся 
в различные фазы цикла у полевок, обусловлены генетическими 
двигами — ситуация, сходная с той, которая отмечена у коконо- 


ряда. Таким образом, совершенно очевидно, что адаптационный 
синдром сглаживает колебания. 


Геории четвертой..грумпы.. основываются на представлении, 


рогласко потом регуляция циклов численности осуществляется 


на экосиетемном, а не на популнционном уровне. Разумеется, 
зменения, ‘которые охватывают несколько ‘порядков величин, 


аспространяться не только 


должны о д виявыеших 
«рб ических уровнем, например на взаимодействие хищникЫ— 


т ортва, Во и Ва от парактерные для первичного 
зв служит описанная ранее гипотеза Холлинта, основанная на 
Рот ледованиях листовертки-почкоеда. Другим примером служит 
предложенная для объяснения пиклов численности половок в 
о типотеза «возврата биотенных элементов» (Бев\а, 1964, 
69; Риека, 41964, 1973). Согласно этой гипотезе, подтвержден- 
ой данными изучения крутоворотов биотенных элементов, в ре- 
ной Д хедания раститель еммингами в годы 
сленности_в оие годы происходит связывание 


ум сньшение доступности биогенных элементов (особенно Фос- 
и 


а) в рез льтате чего питательная ценность пищи леммингов 
фор тв я. В связи © этим р 
иль 


им рост и выживание молодых 
ово ются. На протяжении третьего и четвертого года 
осо звращаются в круговорот ТЬНЫЙ 


‚ аст и 
биотениые- элементы возрратинетоН. в Круговорот, раститедьны: 






популяцию ес 
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) восстанавливается, и экосистема опять может поддержи- 
——_—_——дА 
ать выс ТОТНОСТЕИбимиЕов ^^ 


ан лемминРовВ. 


ы уделили столь большое внимание случаям резкого измене- 
ная численности не потому, что они так уж часто встречаются в 
природе, а потому, что при их исследовании выявляются функции 
и взаимодействия, вероятно, имеющие более общий характер, 
но не всегда с очевидностью проявляющиеся в тех популяциях, 
где плотность меняется менее резко. Проблема циклических ко- 
лебаний в каждом конкретном случае может быть сведена к уста- 
новлению того, определяются ли они в основном одним или 
несколькими факторами или же их причины столь многочислен- 
ны, что разобраться в них не представляется возможным, хотя и 
ясно, что общая структура взаимосвязей может быть понята на 
основе того, что Коул (Сое, 4957) назвал «вторичной простотой», 
имея в виду, что закономерностей здесь «не больше, чем встре- 
чается в последовательности случайных чисел». Первая ситуация, 
конечно, возможна в простых экосистемах, как эксперименталь- 
ных, так и природных; последняя более вероятна для сложных. 
экосистем. 

Рассмотрев несколько интересных конкретных случаев, пе- 


рейдем к анализу более общей проблемы регуляции численности 
популяций. 


6. Независимая и зависимая от плотности 
регуляция численности популяций 


Определения 


В экосистемах с низким уровнем разнообразия, подверженных 
воздействию физических стрессов или находящихся под влиянием 
других нерегулярных или непредсказуемых внешних факторов, 
размеры популяции обычно зависят от погоды, течений, лимити- 
Рующих химических факторов, загрязнения и т. п. В экосистемах 
с высоким уровнем разнообразия, функционирующих в благопри- 
ятной среде (вероятность периодического физического стресса, 
такого, как буря или пожар, низка), регуляция осуществляется, 
как правило, за счет биологических факторов; по крайней мере 
т вестных пределах их плотность подвержена саморегуляции. 
юбой фактор — неважно лимитирующий или благоприятный, 
(отрицательный или положительный) — может быть: 1) „незавц- 
== от плотности, если его влияние не зависит от величины 

цуляции, или 2) зависимым от плотности, если его влияние на 


ть функция плотности. Влияние факторов второй 
Группы може > р р 


мере п т быть . прямым, т. е. оно обычно усиливается по 
Риближения к верхнему пределу плотности, но оно может 


$52 Глава 6 


подчиняться и обратной зависимости: с увеличением плотности 
влияние уменьшается. Факторы, влияние которых прямо зависит 
от плотности, действуют подобно регулятору числа оборотов дви- 
гателя (следовательно, их можно назвать «управляющими плот- 
ностью»); по этой причине их рассматривают как один из глав- 
ных механизмов, предотвращающих перенаселение. Действие 
климатических факторов часто (но отнюдь не всегда) не зависит 
от плотности, тогда как действие биотических факторов (конку- 


ренция, паразиты, патогенные организмы и т. д.) часто (но опять- 
таки не всегда) зависит от плотности. 


Объяснения 


Общая теория регуляции численности популяций логически вы- 
текает из представления о биотическом потенциале, типах роста 
и колебаниях относительно уровня несущей емкости среды. Так, 
фост, соответствующий 4-образной кривой, наблюдается тогда, 
когда независимые от плотности или внешние факторы вызывают 
замедление или остановку роста. Вместе с тем сигмоидный рост 
зависит от плотности, так как в данном случае рост популяции 
регулируется переуплотнением и другими внутренними факто- 
рами. 

Поведение любой популяции, произвольно выбранной для 
изучения, зависит от типа экосистемы, частью которой эта по- 
пуляция является. Противопоставление (как мы это делали) «фи- 


зически контролируемых» и «биологически контролируемых» 
льно, и хотя В. 


экосистем И анно Ч льзуемся 
есчур упрощенной моделью, такой подход вполне о н 


р , 
особенно в св чтоб человек на протяжении большей 


части промышленной революции замещает самоподдерживаю- 
щиеся экосистемы монокультурами и подвергает их все более 
сильным стрессовым воздействиям; это требует от него значи- 
тельных усилий для сохранения таких экосистем. По мере того 
как росла стоимость (в энергетическом и денежном выражении) 
физического и химического контроля, повышалась устойчивость 
возбудителей к пестицидам, а концентрации побочных продуктов 
токсичных химических веществ в пище, воде и воздухе станови- 
лись все более опасными для здоровья, мы были вынуждены под- 
зергнуть серьезному пересмотру наше отношение к биологиче- 
скому контролю. Свидетельством этому служит все возрастающий 
интерес к новому подходу, названному «интегральным методом 
борьбы с вредителями», при котором основные усилия направле- 
ны на восстановление природного, зависимого от плотности конт- 
роля на экосистемном уровне в сельскохозяйственных и лесных 
экосистемах, как это было подробно описано в конце гл. 5. 

В предыдущем разделе мы описали, как физиологические и 
генетические сдвиги или смены экотипов во времени могут смяг-- 
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чать колебания и ускорить возврат плотности к более низкому 
уровню, после скачка за пределы насыщения емкости экосистемы. 
Остается, однако, вопрос о том, происходит ли в действительности 


ляции н ляционном уровне, если естест- 
енный отбор действует на 


эволюция саморегуляции на популяционном уровне, если ест. 
в овне особей. Винн-Эдварде (У’улпе- 
\’агаз, ‚ 1965), чьи обзорные статьи и книги пользовались 
хпирокой популярностью, предложил два механизма стабилизации. 


ное поведение, представляющее собой форму внутривидовой кон- 


енции, которая ограничивает рост популяции посредством ре- 


‘гулирования «землепользования» (более подробно это б 


удет об- 
суждаться в разд. 9), и 2) групповое поведение, выражающееся, 


например, в «очередности клевания», «половом доминировании» 
м других формах поведения, повышающих приспособленность по- 
томства, но уменыпающих его численность. Эти механизмы на- 


правлены на повышение качества среды обитания особи и умень- 
ирания, которое могло бы произой 
врном увеличении численности и, как следствие этого, ис- 
зощении доступного количества ресурсо 
альны и поведенче 


иментально, в настоя 


1 ивлекает к себе 
Усиленное внимание, о чем. свидетельствует очень большая обзор- 


нан-книта Коэна и др. (СоНеп е а1., 1980). Мы же обсудим это 
далее, в гл. 8, разд. 5 и 6. 


Итак, независимые т ывают 
подчас драматические изменения плотности популяции и смеще- 


ТОБОЙ асмоние ии Урон ВАСАНАЙ Вымасть. 
В т6 же время зависимые от плотности ь. 

держивают популяцию в стационарном состоянии или ускоряют 
возврат в это состо ре-. 
Я 


ы играют большую роль в регуляци. осистем, подвергающихся 
сильтому вношшому стреебозону ВОДЕ. 97а каф ши 
| е от плотности факторы приобретают большее значение, когда 
‘лияние этих стрессовых воздействий уменьшается, Как во вся- 
„кой отрегулированной кибернетической системе, дополнительная 
регуляция по чтринцииу обратной связи обеспечивается _взаимо- 
действием (как _фенотипическим, так.-и генозиничееким) между 
популяциями разных видов, которые связаны друг с другом в 


пищевые цепи, или другими существенными экологическими взаи- 
моотношениями. 










в. Значение этих соци- 





Примеры 


С 

о бури, внезапные падения температуры и другие резкие 
с енения физических факторов — наиболее характерные приме- 
‚Ч независимых от плотности воздействий. Изучая в течение трех 
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—_—_ 
Нередко наблюдается явная корреляция между теорией 

и той средой, которую изучает теоретик. Так, экологи, ра- 

ботающие в местностях с резко неблагоприятными условия- 

ми (например, в аридных областях) или имеющие дело с 

’ мелкими организмами (такими, как насекомые или планк- 
тон, для которых характерны короткие жизненные циклы, 
высокий биотический потенциал, высокая интенсивность ме- 
таболизма на 1 г массы, а следовательно, и небольшая био- 
масса на единицу пространства в единицу времени), прежде 
всего обращают внимание на: 1) значение периода времени, 
когда скорость прироста (г) положительна, 2) значение 
независимых от плотности факторов, таких, как погода, 
в определении продолжительности благоприятных периодов; 
3) второстепенную роль внутрипопуляционных факторов 
самоограничения; 4) общее отсутствие стабильности в ди- 
намике плотности любых видов, даже в стабильных экосис- 
темах. Эти моменты подчеркнуты в хоропю известной книге 
Андреварты и Бирча (АпгехуатВа, Вйтев, 1954). 

Экологи, работающие в мягких, благоприятных условиях 
(таких, как английские сады, коралловые рифы или тропи- 
ческие леса) или с более крупными организмами (птицы, 
млекопитающие или лесные деревья, у которых жизненные 
циклы более продолжительны, а численность и биомасса 
более четко соответствуют потоку энергии), обращают вни- 
мание на: 4) значение зависимых от плотности факторов, 
и прежде всего — лимитирующее значение внутривидовой 
конкуренции (как в уравнении 5-образного роста) и различ- 
ных межвидовых регулирующих влияний (межвидовая кон- 
куренция, паразиты и т. д.); 2) стабильность или по мень- 
шей мере постоянство характера изменений плотности; 
3) значение биологических механизмов регуляции. Харак- 
терно, что исследователи, работающие с отдельными замкну- 
тыми популяциями мелких организмов, такими, как куль- 
туры бактерий или лабораторные популяции мучных хру- 
щаков, также обращают особое внимание на эти последние 
аспекты, что, в общем, неудивительно, поскольку биомасса 
на единицу объема в культурах больше, чем это обычно на- 
блюдается в природе. В равной мере не следует удивляться 
и тому, что на исследователей, работающих с монокульту- 
рами зерновых и древесных растений, ие производит вие- 
чатления эффективность биологического контроля. 

Анализ теорий зависимой от плотности регуляции содер- 
жится в основополагающих работах Никольсона (№ю01з0л, 
1954, 1957, 1958), Лэка (Гаск, 1954); см. также приложение 
в работе ГасК, 4966. 
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лет моллюска Астаеа, живущего на камнях в литоральной зоне, 
«Фрэнк (Етапк, 1965) обнаружил, что большая часть изменений, 
происходящих в популяции, зависит от плотности; исключение 
‹оставляют случаи резкого увеличения смертности после суровых 
морозных зим, когда поверхность камней разрушается и удаля- 
ется вместе с моллюсками независимо от их численности. Хоро- 
чпий случай «совершенной» зависимости от плотности уже был 
нами рассмотрен на примере роста дрожжей (рис. 6.412). Как 
отмечалось в обсуждении, линейная зависимость от плотности 
маловероятна в природных открытых системах. Проведя тщатель- 
ное исследование васильковой орехотворки, Варли (Уашеу, 1947) 
показал, что влияние ее основного паразита, насекомого Еигуота 
‹сица, зависит от плотности, поскольку в условиях, когда плот- 
ность популяции хозяина велика, паразит уничтожает большее 
(как в процентном, так и в абсолютном выражении) число особей 
хозяина (табл. 6.4). Однако в другом исследовании Варли и Эд- 
варде {УаШеу, Ед\аг@з, 1957) сообщили, что когда «площадь 
поиска» мала, как в случае паразитической осы МогтотшеЦа, 
влияние паразита на своего двукрылого хозяина не обязательно 
зависит от плотности. Таким образом, важную роль могут играть 
различия в поведении. Холлинг (НоШио, 1965, 1966) предложил 
серию математических моделей, в которые ввел поведенческие 
признаки. Эти модели позволяют прогнозировать эффективность 
регулирующего влияния данного насекомого-паразита на насеко- 
мое-хозяина при различных уровнях плотности. 


Таблица 6.4. Зависимое от плотности влияние паразитического перепон- 
чатокрылого на хозяина — личинку галловой мухи. (По Уацеу, 1947.) 


Популяция личи- 
Уровень численности 


нок в начале сезо- | Число уничтожен- | Смертность 
популяции на, численность ных паразитом от паразита, 
на 1 м3 личинок на 1 м2 


% 
о а 


Год с низкой численно- 


стью 43 Я _ 
Тод с высокой числен- 
ностью 148 ыы — 


О 


стае аспекты проблемы регулирования популяций можно пред- 
ы в виде графической модели, приведенной на рис. 6.18. 
тж графика положены данные о динамике популяции кон- 
вущей ме. (австралийской листоблошки сем. РзуШаае, жи- 
о. и. однако он иллюстрирует многие принци- 
ея выше. В норме наблюдается стабилизация 
вень на уровне, соответствующем низкой численности (уро- 
ня о * ВРеМя [ на рис. 6.18); этот уровень намного ниже уров- 

Которого достигает популяция при использовании всех пи- 
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щевых и пространственных ресурсов. Регуляция на уровне ниже 
насыщающего осуществляется метеорологическими условиями и 
независимыми от плотности паразитизмом и хищничеством на 
нимфах этого насекомого, а также зависимым от плотности хищ- 
ничеством птиц на взрослых особях. Иногда стабилизирующие 
процессы ослабевают; обычно это происходит под влиянием 
необычайно низких температур, вызывающих снижение относи- 
тельной численности паразитирующих организмов, в результате 
чего плотность увеличивается выше контролируемого уровня 
(т. е. «ускользает» от контроля; время ПШ на рис. 6.18). Тогда 
происходит стремительный рост (время /1Т) по 3-образной кривой 
вследствие того, что 1) паразитизм на нимфах становится неэф- 
фективным из-за быстрого увеличения сверхпаразитов (парази- 
тов, которые паразитируют на паразитах листоблошки) и 2) чис- 
ленность насекомоядных птиц растет медленнее, чем численность 
насекомых (вспомните значительные различия рождаемости у 
насекомых и птиц). Неограниченный какое-то время рост пре- 
кращается на уровне 2, когда нимфы выедают всю пищу, а взрос- 
лые особи не находят более мест, пригодных для откладки яиц. 
Затем, когда деревья остаются без листьев, а популяции хищни- 
ков (птиц и муравьев) и паразитов возрастают, происходит рез- 
кий спад численности листоблошек (время ГУ). Если их числен- 
ность опускается ниже уровня 1, то популяция опять попадает 
в зону действия механизмов регуляции, и ее численноеть в тече- 
ние ряда лет, вероятно, будет неболыной (рис. 6.18, а). Если же 


Уровень 2 


Плотность ——— 





Уровень 1 





Время —— 


и - 
й 


1 Ш у 


Рис. 6.18. Динамика численности насекомого Саг@азрта аФйетшга 
(РзуЧае), которое кормится на деревьях Еис@урз Бакеце. В норме 
плотность популяции при совместном воздействии зависимых и независи- 
мых от плотности факторов (погоды, паразитов и хищников) стабилизиру- 
ется на низком уровне. Иногда популяция ускользает от естественного 
контроля и вырывается на очень высокий уровень плотности; следствием 
этого является дефолиация деревьев на облирных участках. При плотности 
ниже уровня 4 эффективно действует механизм природного контроля, Пра 
плотности на уровне 2 строго лимитирующими становятся пища и места 
для откладки яиц. (Из СагК, 1964, см. также СЛагК её а]., 4967, с. 158.) 


Динамика популяций 57 


алотность не снизится ниже контролируемого уровня, то может 
‘возникнуть новая внезапная вспышка численности (рис. 6.18, 6). 
Эта модель иллюстрирует также некоторые трудности, кото- 
рые возникают в практике контроля вспышек численности насе- 
комых-вредителей. Частота вспышек увеличивается в результате 
хозяйственной деятельности человека, который, подобно «необыч- 
вым» погодным условиям, нарушает работу природных регули- 
оующих механизмов. Нередко численность популяции возрастает 
так быстро, что это обнаруживается лишь в фазе экспоненциаль- 
‚ного роста, когда проводить обработку уже слишком поздно. Оче- 
видно, контролирующие мероприятия могут предотвратить вторую 
вспышку, если обработка была направлена на уничтожение имен- 
‚но данного насекомого-вредителя. Однако применение инсектици- 
дов с широким спектром действия в период ГУ может принести 
больше вреда, чем пользы, поскольку при этом будут уничтожены 
также паразиты и хищники, что скорее увеличит, а не уменьшит 
вероятность новой вспышки. Во многих случаях, если нам не из- 
вестны фаза понуляционного цикла или состояние других попу- 
ляций, участвующих в функционировании механизма естествен- 


ного контроля, лучше воздержаться от каких бы то ни было 
истребительных мероприятий. 


7. Структура популяции: характер распределения 
‘организмов в пространетве 


`Фпределения 


Распределение особей в популяции может быть 1) случайным, 
2) равномерным (более регулярным, чем при случайном распре- 
делений) и 3) групповым (нерегулярным и неслучайным). Слу- 
чайное распределение наблюдается тогда, когда среда очень од- 
‘нородна, а организмы не стремятся объединиться в группы. Рав- 
‘чомерное распределение встречается там, где между особями 
очень сильна конкуренция или существует антагонизм, способст- 
вующий равномерному распределению в пространстве. Чаще всего 
‘наблюдается образование различного рода скоплений. Однако ес- 
ли особи в популяции обладают тенденцией образовывать группы 
определенной величины (например, пары у животных или веге- 
тативные клоны у растений), то распределение самих групп мо- 
жет оказаться более близким к случайному или даже равномер- 


ному. Выяснение типа распределения важно при выборе метода 
взятия проб. 


, Объяснения и примеры 


т ь 
т типа распределения особей внутри популяции упрощенно 
азаны на рис. 6.19. В каждом прямоугольнике находится при- 


наковое число особей. При групповом распределении 
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А Рис. 6.49. Три основных типа 

> распределения особей, пар иль 
труни особей в популяции. А. 
Равномерное  распределевие. 
Б. Случайное распределение. 
В. Групповое распределение 
(распределение групи нерегу- 
лярно). 





(В) группы мотут быть 
одинакового или разного 
размера (как на рисунке) 
и распределяться случай- 
но (как показано) или в 
свою очередь объединять- 
ся в скопления, между 
которыми остаются об- 
ширные незанятые прост- 
ранства. Иными словами, 
ь существует пять типов 
распределения: 1) равно- 





< мерное; 2) случайное; 
3) случайное трулповое; 





равномерное групповое 
и 5) трупповое, с образо- 
ванием скоплений групп. 
Все эти типы, несомненно, 
встречаются в природе. 
Как явствует из рис. .6.19, малые выборки, взятые из трех пред- 
ставленных популяций, дадут совершенно различные результаты. 
При малой выборке из популяции с трупповым распределением 
будут получены либо слишком низкие, либо слишком высокие 
величины плотности в пересчете на всю популяцию. Таким обра- 
зом, при изучении популяций с групповым распределением необ- 
ходимо более тщательное планирование эксперимента, а число. 
выборок должно быть большим, чем в случае, если распределение 
не групновое. , 

Случайному распределению соответствует нормальная, или 
колоколоббразная, кривая, на-которей основаны стандартные ста- 
тистические методы. Распределение такого типа можно ожидать 
в природе в тех случаях, когда на популяцию однов 














нИб  воЗ- 
действуют многочиеленные ^но—слабыев факторы. _ Вспомвите 


разд. 5; в котором обсуждалась возможная случайная основа цик- 
лических колебаний.) Если же, как это обычно бывает, преобла-- 
Дает лишь несколько основных факторов (вспомните принцип ли- 
митирующих факторов) или если у растений и животных наблю- 
дается сильная тенденция к образованию скоплений для (или 
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вследствие) размножения и других целей, то вряд ли следует 
ожидать полностью случайного распределения. Однако встречае- 
мые иногда в природе неслучайные или «контактные» распреде-_ 
ления можно рассматривать как результат случайного распреде- 
ления`трупи, ‘содержащих “разное число особей (как _ 
ыть распределены равно- 


рис. 6.149, В), или же групны могут 
мерно (или по крайней мере не совсем случайно). Иными словами 
(мы берем крайний случай), лучше определить каким-либо вы- 
борочным методом число муравейников (используя муравейник 
как популяционную единицу), а затем определить число_муравъев 
на 1 муравейник, нежели пытаться определить количество му- 
равьев непосредственно, используя метод случайных выборок, 

— Предложено несколько методов, позволяющих определить тип 
распределения особей в пространстве и степень скученности 
особей в популяции (когда это не самоочевидно), однако здесь 
предстоит решить еще много задач. В качестве примеров можно 
упомянуть два метода. Один из них состоит в сравнении факти- 
ческих частот встречаемости групп животных с разной числен- 
задающего частоты, с которыми должны встречаться группы из 
0, 1, 2, 3, 4, ..п особей, при случайном распределении. Так, если 
частота малых групи (в пустые выборки) и обильных. 


рупп выше, а них по ке, чем 


ожидаемая, то имеем дело с групповым раснределени - 

















-. 1 я характеризует равн е- 


ние. При определении значимости наблюдаемого отклонения от 
&ривой Пуассона проводят статистический анализ, однако этот 
общий метод неудобен тем, что на результат может влиять вели- 
чина выборки. Один из примеров использования метода Пуассона 
для проверки случайного распределения пауков показан в 
табл. 6.5. На восьми из одиннадцати площадок пауки распреде- 
лялись случайно. Неслучайное распределение имело место на 
площадках с наименее однородной растительностью. 

Для случайных распределений характерно одно общее свой- 
ство, состоящее в том, что дисперсия (7) равняется среднему 
(т}. Если дисперсия больше среднего, то распределение группо- 
80е; если же дисперсия меныше среднего, то распределение рав- 


чомерное (регулярное). Таким образом, при случайном распре- 
делении 


У/т=1; стандартная ошибка = И" : 


‚ Если при использовании стандартных критериев значимости ока- 


з 

лете, что отношение дисперсия/среднее больше единицы, 

еда пределение групповое, если это отношение значимо меньше 
"ВиЦЫ, то мы имеем дело с равномерным распределением, и ес- 
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е— со случайным распределением. 


ли отношение равно единиц 
также в табл. 6.5- 


Такой подход иллюстрируется 
Таблица 6.5. Случайное и неслучайное пространствен 


ков и двустворчатых моллюсков 
в-волков (Гусоз1Чае) в квадратах пе 


А. Численность и распределение пауко 
По Киепет, 1958.) 


0:1 гектару в залежном ьместообитании. ( 
| 72 для распреде- 


Вид к Численность 
вадрат в квадрате ‘ления Пуассона ^ 


ное распределение пау- 








Гусоза Итичиа 1 31 8,900 
2 19 9,581) 
3 15 5,51 
4 16 0,09 
5 45 0,78 
6 134 1,14 
Гусоза сагойпепз18 2 16 0,09 
5 23 4,04 
6 15 0,05 
3 70 17,300 
4 16 0,09 


Гусоза га 14а 





спределение двух видов мел- 


сия и пространственное ра 
й илистой отмели В Коннек- 


Б. Среднее, диснер 
ков на литорально 


ких двустворчатых моллюс 
тикуте. (По Таскзоп, 1968.) 
Отнощение 
Вид и возраст Среднее Дисперсия дисперсии: 
: к среднему? 


сы 











Мина 14етаИз 
Все возрасты г 0,27 0,26 Случайное 
Сетта ветта 
Все возрасты 5,75 11,83 Групповое 
Первый год 4,43 7,72 » 
1,41 1 ‚66 _ Случайное 


Второй год = 
о. Во всех остальных квад- 


1: Значимо на 5-процентном уровне, т. е. не случайн 


ратах распределение случайно. 
2 Если отличие от единицы не значимо (на 5-процентном уровне), то распределе- 
тличия от единицы меньше 1%, то это свидетель- 


ние случайно; если значимость о 
ствует о групповом (агрегированном) распределении. 


Другой метод, предложе 
ется в измерении каким-либо стандартны 


между особями. Если построить далее гра 
ратные корни из этих расстояний пре 
частот, то форма полученного многоуг 
ствовать о характере распределения. С 
ник частот (иными словами, норма 

вая) свидетельствует о случайном, 
мерном, скошенный влево — о тру 


нный Дайсом (Ре, 


1952), заключа- 
м способом расстояния 
фик, на котором квад- 
дставлены как функция 
ольника будет свидетель 
имметричный многоуголь- 
льная колоколообразная кри- 
скошенный вправо — о равно 
пповом распределении (особи 
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6; 


находятся ближе друг к другу, ч 
тепени «скош ‚ чем ожидалось). Чи 
ыы а о можно оценить ль меру 
ных Животных ‘25 Е для растений или _ т ме- 
деления в пространстве ожно использовать и для оценки и 
и грызунов, гнезд п колоний или жилищ животны распре- 
Личинки Е ит. д.). х (нор лис 
своей очень ве, обычно случайно распределены в: 
ответствует распределе реде: их наблюдаемое распределент _ 
пабазиты или хищник нию П а (Рашк, 1934). а со- 
табл. 65, характеризу в ‚. Такие, как пауки, рассматриваем а 
(и они часто прово уются иногда случайным распред. и 
роводят время, занимаясь случайным ры 
хо- 


ры рактерь твы). Джексон "СТасК5о 
е , = 
ре распределения особей двустворчатого Е и 
ллюска, 


Татетайз на и. Т 


и всей популяци 
уляции бетта закономерность оказалась иной 
: В СВЯЗИ 


с яйцеживорождени 
е нк 
тб ти м - и развиваются` в теле самк 
р лени Хх ЖИВОТНЫ ыло г м. Ре еле оВики) 


исследования прив 
ыы р Е с . . 6.5, Б. Обратите. внимани 
м т айным распределением дисперсия бли г 
ции с групповым распределением _ 
—= иИ- 


мо больше сре 
днего. -Илистое 
` т но — 
т и _межвидовая конку ы есь ИА 
обстоя У — 
рот, о благоприятствуют случайному расп Е 
; достаточно высоких, ато 
х, чтобы их кр 

оны обра- 


зовали част 
ь общего полога, р 
га а 
мерным, поскольку кон аспределение может быть равно- 


д. 


стояния 
‚ Которые «ско 
зерновых ‹орее регулярны, неж 5 
культ , ели случ 
служить о ур, Фруктовые сады и посадки г айны». Поля 
р лучшими примерами. Куста: _ сосны могли бь 
ы 

Кустарники в пустыне часто 


аспредел 
яются очень 
ъНо равномерно, по 
м сажали рядами. о. чти так, словно_их специ- 
- ции быть МОжет. связанной = 
а ИКОВ БэеННОМ 
боле в среде с х р 
ее равно = недостаточной вл Е 
мерн ажностью 
жех быть и распределению у некоторых .. ТОНдеНЦиЯ = 
о 38 примерами ты территориальностью_ (разд. 9) ивотных м0- 
итани руппового рас Е 
ния читате распределения и пятн Н 
лю далеко ходить не придется. Из —_ и среды 
. гих изу- 


ченных К. 
„лоуло ‹ | 
в лесной м (Сое, 1946, 1946а) беспозвоночных, обитающих 


п 
предана! только для па 
ра, деление. В другой раб 
м работе Коул отметил, что случайное: 
























С] 
— о елениа . 
остальн ъе 
труппы. ые виды были в той или. иной степени. об: ты 
‚.объединеньв 
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Более подробно статистика пространственного распределения 
элементов популяций рассмотрена в работах Скеллама (ЗкеПам, 
1952), Гудолла (Соода\, 1970) и Пиелу (Р1е]оч, 1975). 


8. Структура популяции: агрегация, 
принцип Олли и безопасные поселения 


Определения 


Как было отмечено в предыдущем разделе, для внутренней струк- 
туры большинства популяций в разное время характерно обра- 
зовани пп разных размеров. Такие группы представляют со- 
бой результат агрерарования 0с0бей, происходящего по разным 
причинам: 1) вследолвие локальны < различий в местообитаниях; 
7) под влиянием суточных п сезонных изменений погодных -усло- 
‚вий; 3) в связи сп 


сами-размножения или 4) в результате 
социального привлечения (у высших животных). Агрегация мо- 
Жет усиливать конку 


ренцию между особями за компоненты ми- 
черального питания, пищу или пространство, но это часто более 
чем уравновешивается повышением кизнеспособности группы, по- 
кольку группа обладает ббльшими возможностями для своей за- 
иты, обнаружения 


ресурсов или изменения микроклимата или 
икроместообитания. Степень агрегации, так же как общая плот- 
ость, при которой наблюдаются оптимальный рост и выживание 
опуляции, варьирует У_ азных видов_и в разных условиях; по- 
тому как «недон _отсутстви агрегации), так и 


«2 ть могут 0 ать лимитирующее влияние. Это 
принцип Олли. 


— Особый тип агрегации был назван «образованием безопасных 
поселений». В этом случае обширные, социально организованные 
группы животных обосновываются В благоприятном центрально 


нном участке, откуда ови регулярно расходятся для 













‘расположе 
‘удовлетворения потребностей в пищевой или других видах энер” 
тии и куда возвращаются. Некоторые из наиболее успешно адап- 


тирующихся животных на земле, в том числе скворцы и человек, 


используют эту стратегию . 


‚Объяснения и примеры 
У растений агрегация может возникать под влиянием первых трех 
вз перечисленных выше факторов. У высших животных сильно 
выраженная агрегация может быть результатом действия всех 
‚четырех факторов, но особенно социального поведения; хорошими 
примерами служат разные виды оленей, в частности карибу, к 
рые в очень монотонной арктической среде образ 


ото- 
уют огромны? 
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стада, птицы, образующие большие мигри 
тилопы о восточной Африки р р стаи, или ан- 
ного пастбища на другое и реа на щие табунами с од- 
ее любого участка своей территории е таким образом ис- 
целом для ра Й " 
животных п а и, вероятно, для некоторых ни 
тенденция к агрегации н огическое правило, согласно ко и 
 движности стадий а в обратной зависимости о 
высказали Уивер и Комов (семян, спор и т. д.). ВНерлые ть 
руководстве по экологии тс (\Уеауег, Сетепаз, 1929) в с ый 
кедры, хурма и другие растений. В заброшенных насаж —_ 
приспособлений, способ растения, у которых семена не а 
рованы около ее их переносу, всегда сг ыы 
м Пена их растений или вдоль заборов и реа 
ава другие животные запасают семен в - 
‚ злаки и даже сосны, легкие: семена = 
ых, 


далеко разносятся вет 
ром, ра 
нь ‚ растут на залежах сравнительно более- 


Высокая выживаемость в т — при и 
й 3 группе важный ризнак О 
а ия Г а 
Е ‚ К торый = 
может ЫТЬ Г езу льтатом агрет ации ру ппа растении способна: 


лучше противостоять ветру или уменьшать потери 
ть вет 
и эффективнее умен 
воды, чем отдельные особи. Однако у зеленых И о ря 
трица- 
В и отрит 
и-за-свет и минеральное питаниб. 


СТВА НЕЕ ВА СВО И МИН обтцем скоро 
пере 3 
| вешивают преимущества ото ъединения. В. 
ое В. р 


ы. Лучше всег 
бт о положите И 
пу выражено у льное влияние объ ыы: 
множество. ен вотных. Олли (АПее, т 1938. 1951} ры 
ствующих экспериментов о в провел" 
ил полу- 


Г 


пределенн 
ю 
отдельные у_нда, чем изолированные_ воду 
особи оказываются бо} н особи. В то же время 


О А ОТОЯ ООЛеВ устоичивыми. 
бо 


посадить 
р вв 
о. к яду, если их 








их держ ше нахо 

В первом сл предварительно не _ «ко па_рыб, чем если 
вол ае слизь и другие выпелен - ованной» воде. 

к а _воде. _ 








ации некотор 


ожительного влияния: 


— 6 `В скоплении в иван челы. Нчелы 
- ыделяют и со . ты. в_улье или‘ 
храняю 
изо зсех особей при температ т достаточно тепла для 


ан. - 
пешно ные особи. Колониал е, при которой гибнут 
ы ь 


я, ес | 


прото . ЭЛЛИ отметил 
коопераци 1, что такая примитивная кооперация 


Е. я), встречающаяея даже 
ов е _у представителей при- 






В} о 
ганизмов 
кул степени < есть начало со п ен 
У. Ъминаци развитой в жив циальной организации, 
иуч отном царстве и достигающей: 


РУетея и елов 
а ека. П 
Рис. 6.20. ринции Олли схематически иллюстри-- 
| 
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Выживание ————— 





Плотность —— —— 


Рис. 6.20. Иллюстрация принципа Олли. В одних популяциях скорость рос- 
та и выживание максимальны, когда величина популяции мала (А), тогда 
как в других внутривидовая протокооперация приводит к тому, что наибо- 
лее благополучны популяции промежуточных размеров (Б). В последнем 


<лучае «недонаселение» так же вредно, как и «перенаселение». (По АПее 
её а1., 1949.) 


Настоящая социальная атрегация в том виде, в каком она 
встречается у общественных насекомых и позвоночных (в про- 
тивоположность пассивной агрегации в ответ на некоторый об- 


щий внешний фактор), характеризуется определенной организа- 
цией, в ч 


особей; В 


При социальной иерархии, которая может выражаться, 
язпример, просто в «очередности клевания» (названа так потому, 
что это явление было впервые описано у кур), особи часто свя- 
ваны между собой четкими связями подчинения—доминирования 
(подобно армейской цепочке от генерала до рядового); она может 
принимать и более сложную форму, при которой особи связаны 
отношениями лидерства, доминирования и кооперации, как, на- 
пример, в группах некоторых птиц и насекомых, ведущих себя 
почти как единое целое. В таких группах может быть признан- 
ный лидер, однако столь же часто ни одна особь не занимает 
тлавенствующего положения, и члены группы следуют за дейст 
виями особи, которая ведет себя решительно, так, словно она 
«знает, что делать». Подобные типы социальной организации бла- 


гоприятны для популяции в целом, потому что они предотвраща- 
*.ют пнеренаселение. 


Очень успешная стратегия агрегаций у высших животных ^ 
была названа У. Дж. Гамильтоном (НашШЩодп, \Уай, 4970) «об-. 


фразованием безопасных поселений». В этом случае большое число 
особей располагается в благоприятном центральном участке, илй 
ядре, как это наблюдается, например, в колониях скворцов илй 


гнездовых колониях морских птиц, Практически ежедневно 06068 


ьной иерархией и специализацией _ 
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покидают центральный участок, добывая себе пищу на обширном 
пространстве. Агрега ом участ сли хороших 
участков недостаточно, дает преимущества в том, что для кажд 
словиях гарантировано получение необх 
не оиааваии 
холичества чистой энергии. К неблагоприятным факторам следует 
бсти стресс, обусловленный загрязнением участка экскремен- 


тами и интенсивным вытаптыванием растительности или. грунта. 


О 


Очевидно, что «городская я» человека организована та- 


ким же’ образом. Разработка горючих ископаемых фактически 


‘уничтежила границы зон жизнеобеспечения; и поскольку города 
‘и другие центральные поселения не имеют больших запасов энер- 
гий, величина популяции в них ограничивается доступными ис- 
: ко не-мере-роста плотности населения 
все ббльшую роль, как лимитирующих факторов; начинают`игрази 
загрязнение окружающей среды и`уплотнёние почвы. — 
Удивительные поселения общественных насекомых уникальны 
в том отношении, что составляющие их особи крайне специали- 
зированы. К числу наиболее высокоразвитых общественных на- 
секомых следует отнести термитов (Тзор{ега), а также муравьев 
и пчел (Нутепорега). У наиболее специализированных видов 
разделение труда обеспечивается существованием-трех- каст: ‘про- 
изводителей (например, царицы у пчел), рабочих и солдат. Каж- 
дая из каст морфологически специализирована для выполнения 
соответствующей функции: размножения, заготовки пищи или 
защиты. В следующей главе будет показано, что такая адаптация 
ведет к групповому отбору не только внутри вида, но и в группе 
тесно связанных видов. 

Принцип Олли вполне приложим к человеку. Вероятно, «го- 
родская агрегация» (стратегия «безопасных поселений», обсуж- 
давшаяся только что) благоприятна для человека, но лишь до 
определенного предела (см. гл. 2, разд. 7, и гл. 3, разд. 8). Если 
построить график зависимости выгоды (ось у) от величины го- 
рода (ось х), то полученная кривая будет иметь такой же горб, 
как кривая Б на рис. 6.20 и кривая «субсидия — стресс» на 
рис. 3.5. Таким образом, города, как и колонии пчел или терми- 
тов, могут оказаться слишком болыпими в ущерб собственному 
благополучию. Оптимальная величина агрегации общественных 


в секомых определяется пробами и ошибками естественного от“ 
ора. 

Поскольку оптимальная величина города пока еще не под- 
дается объект 





ум ивному определению, население городов следует 
НИ ‚ Как только стоимость жизни в городе начинает пре-. 


`боз ать выгоду. С точки зрения экологических принципов оши- 
ком в оддерживать или субсидировать город, который. стал слиш- 
лИровоощим для своего жизнеобеспечения. Кто должен сформу- 


ать это, исходя из -общественного благополучия? 
д. 
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9. Структура популяции: изоляция 


Роль внутривидовой конкуренции и «химической войны» за 
и территориальность 


пространство у деревьев в лесу и кустарников в пустыне мы уже 
обсуждали в разд. 6. Такого рода изолирующие механизмы ши- 


Определения 
Факторы, способствующие ии или разделению в простран- 


бтве особей, пар или мелких групп, составляющих популяцию, 
вероятно, .распр нен к акторы, способ- 
улучшения приспособленности и, возможно, для регуляции раз- 
меров популяций. Обычно изоляция возникает как следствие: 
4) конкуренции между особями за дефицитные ресурсы или 
2) прямого антатонизма, включающего у высших животных по- 
веденческие реакции, а у растений, микроорганизмов и ийзтих 
животных — химические изолирующие механизмы (антибиотики 
в эллелопатические вещества). В обоих случаях это может при- 
вести, как было показано в разд. 7, к случайному или равномер- 
ному распределению, поскольку ближайшие соседи уничтожаются 
или изгоняются. Активность особей, пар или семейных групп 
позвоночных и высших беспозвоночных обычно ограничена опре- 


деленным пространством, которое_ называется индивидуальным, 

ыы мейным участком_Если этот участок активно охраняется, 
о оо в антагонистиче- 
ской особи 


: го называют территорией. По-види- 
мому, территориальность наиболее выражена у пбзвоночных И 


‘некоторых членистоногих, характеризующихся сложным репро- 
дуктивным поведением, проявляющимся, в частности, в строй- 
тельстве гнезд, откладке яиц, заботе о потомстве и его защите. 


Объяснения и примеры 


Точно так же, как агрегация, которая может усилить конкурен- 
цию, но дает другие преимущества, разобщение особей в популя- 
ции может уменылить конкуренцию за жизненно не 2 
ресурсы или обесиечить «приватность», необходимую при слож- 
ных репродуктивных циклах (как у птиц), но достигается это, 
вероятно, за счет преимуществ, даваемых кооперированным по- 
`ведением группы. Полагают, что сохранение в процессе _эволю- 
ции й- уктуры зависит от того, дает ли эта структура 

ом случае, в природе часто 
фактически в популяциях 
одна форма поведения сменяется другой. Дроз- 
нимают изолированные территории в период раз- 
множения и собираются в стаи к зиме, получая, таким образом, 
преимущества от обоих типов распределения. Кроме того, особи 
разного возраста и пола могут вести себя по-разному в один И 


тот же период (например, взрослые живут изолированно, а МО 
лодые образуют скопления). 








долговременные преимущества. Во всяк 
а ор < 





анизация обоих тицов 


ды; например, за 


‘Разделе, 


роко распространены у микроорганизмов и высших растений. Те- 
перь необходимо подробно остановиться на механизмах разобще- 





ния, основанных на активном антагонизме, наблюдаемом у _выс- 
ших животных. Многие животные ограничивают свою основную 


деятельность определенной областью или индивидуальным участ- 
ком, площадь которого может варьировать от нескольких квад- 
ратных сантиметров до многих квадратных километров (таковы 


размеры участка пумы). Поскольку индивидуальные участки час- 
то перекрываются 





т . чная изоляция; край- 
65 выражение разобщенности — тер 
репах и птиц на рис. 6.21). 


и“ их 
г ^ Гу 





сравните че- 


Свободный 
На участок 
\5 
` 
` 
1 
и 
и 
„7 
и 


1955 


Соб 
участок 
И ' 
1955 
Рис. 6.21. Индиви 


виду дуальные участки и территории (т. е. охраняемые инди- 
ки а. Участки) у различных о й, Б. Индивидуальные участ- 
ки). ежик (Теггарепе сагоЙпа) на площади в 2 га (А — самцы, Б — сам- 

50.) В м не охраняет свои участки, и они перекрываются. (Из Зиске], 
форд. ерритории певчего дрозда (Тигдиз рАЙотейоз) в 1955 и. 1956 гг. 
ванные т ботаническом саду, Англия. Цифрами обозначены окольцо- 
Эсобей 1,6 ны из территориальных пар. Обратите внимание на то, что у 
птицы на ты одни и те же участки сохраняются из года в год, две другие 
тод по БА ющий год не вернулись, и на их территории на следующий 
из года в т три новые особи. Обычно преуспевающие особи занимают 
Таск, 1966.) одну и ту же территорию на протяжении всей жизни. (Из 








Термин «те 


рритория» в том смысле, как он определен в этом 
о\’аг4) ав впервые использован Эллиотом Говардом (ЕШо: 
В 1920 г. Ц книге «Территория в жизни птиц», опубликованной 

”`‘оявившиеся с тех пор работы по этому вопросу посвя- 
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щены главным образом птицам. Однако «изоляция 
«антагонистического поведения» широко распространена среди 
других позвоночных и тбрых членистоногих, особенно У ви- 
дов, у которых один или оба родителя охраняют гнезда и молодь. 
Найс (№се, 1941) подразделил территориальное поведение итиц 
БА несколько основных типов: 1) охраняется весь участок, где 
происходит кормление и спаривание, выведение птенцов, 2) ох- 
раняется участок, где происходит спаривание и гнездование, но 
не кормление; 3) охраняется только тот участок, на котором 
роисходит спаривание; А) охраняется только гнездо и 5) охра- 
няются участки, не связанные с размножением. В первом случае 
храняемый участок может быть достаточно обширным, болышим, 
ем нужно для обеспечения пищей родителей и потомства. На- 
‘пример, крошечный комаролов (Ропор а) весом всего около 
7 граммов охраняет территорию, достигающую 1,8 га, но добывает 
пищу со значительно меньшей площади вокруг гнезда (Вос, 
1969). В большей части случаев территориального поведения на- 
\стоящие столкновения на границах сведены к минимуму. Вла- 
ольты заявляют о своих правах на участок или о месте своего 
нахождения с помощью песни ‘или демонстративного поведения, 


| и Е збаиа 1 а 
[№ потенциальный захватчик в общем избегает вторжения в заня- 
\тое владение. Многие птицы, а также рыбы и рептилии обладают 
заметной, бросающейся в глаза раскраской головы, тела или при- 


датков, которая демонстрируется для_ отпугивания незваного 
гостя. У бол елетных певчих птиц самцы прилетают 


в места гнездования раньше самок и проводят время, } утвержда- 
ясь на своей территории и заявляя об этом громким пением. Лю- 
ди же, как правило, разочаровываются, когда узнают, что первый 
весенний дрозд поет вовсе не для того, чтобы доставить Удоволь- 
ствие своей подруге, а для того, чтобы заявить о своих правах 


на землю. 
Поскольку в начале периода гнез часток, ох аняемыи 


птицами, часто больше, чем В. конце, когда потребность в пише 


максимальна, и поскольку многие виды Итиц, рыб и рептилий, 
проявляющие территориальное поведение, вообще не защищают 
участков, на которых они кормятся, репродуктивная изоляция и 


территориальный контроль, по-видимому, ‘имеют большее значе- 
ние для выживания, чем изоляция, связанная только с добыва- 


нием пищи. 
Территориальность определенно влияет на генетическую при- 
обленность (вероятность. оставить. потомко пос .У 


спос 
видов, х вризующихся территориальным поведениет: особи, 


которы ‘не-мотут обеспечить своей территории, не размножаются. 
Вопрос о том, предотвращает ли территориальность перенаселение 
п эволюционирует ли она именно по этой причине, как это энер” 
гично доказывает Винн-Эдвардс (УГупле-Её\тагдз, 1962), до сих 


за: 
бо 
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пор не решен. 
а о Браун (Теггат Вго\п, 1969) обобщил 
в и воречащие гипотезе об ограничении популяции 
такую идею, что боль } 
шая, чем это 
або СТО стоимость защиты участка не могла те 
- о селективные преимущества. Бернер (Уегпег, 1977) о. 


ерждает еррит й 
верждает, что обладание территорией, большей чем та, которяя 


определяется сиюминутными потребностями, может иметь адап 


тивный смысл, поскольку, даже ес; 
‚ Даже если наступит воле! 
.или велед- 
с ве ых С ровых условий ограничится запас доступной — 
‚ необходимые для разм 6 - 

ножения, б 
ы ео удут все-т 

т. о точка зрения подтверждается а. 
Е дованием Рихерта (В1есВет 1984), выполненным 
рриториальных видов пустынных пауков (Авеепор- 


$15 ореча). Рихерт обнар 
ужил, что размер тер 
г. итории 
и редёл фиксирован (на опытной площадке о ее: 
число пауков) и, кром 
е 
СТАТОЧНА что ) и, кроме того, величина территории 


на д паук сумел прокормизьея даж 
Е СЖЕНОМ ООН ЧИСТОЕ: о В аи 
наличием и не может превзойти предел, определяемый 
И ву а территорий, независимо от количества » 
и приятные периоды. Особи, неспособные 
риторию, теряют в весе и в конце концов погибают 
’ 


й занимающие более выгодные 


ИИ шнее размножаю 
тся, ч 
суровых условиях (при небл „Что особенно заметно в 


агоприятной погоде и недостатке пи- 








Относительная частота, % 





=—— Потери 
Прирост или потеря массы, % 


—>. 
Рис. 6.2 с и 
. 6.22. Пр 
- Приспос 
веса тела, ь а. в суточном приросте или потере 
и поддеряк ауков и у особей 
| т й, которые не мог 
родит а мы (бродяг, 11). В о ринтеыЕ ды 
и райне тяжелом положении, и лишь немногие из 


41981 вают до В03 

4, 

) и раста, в котором возможно размножение. (Из Жесвег& 
з 
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щи). В этом случае реализуются возможности такого признака, 
как территориальность, в ограничении численности популяции и 
отборе наиболее приспособленных особей. Проблема, связанная 
с_гипотезой о регуляции, частично включает вопрос о групповом 
отборе, который мы_рассмотрим в гл. 8. к. 

Полагают, что территориальное поведение позволяет избегать 
давления хищников и предотвращает распространение болезней 
вследствие пространственного разобщщения особей; кроме того, оно 
способствует разделению и сохранению ресурсов и облегчает 
встречу особей при размножении. 

Вопросы о том, насколько человеку свойственно врожденное 
территориальное поведение, и о том, в каких пределах он может 
научиться планировать землепользование, так чтобы избежать 
перенаселения, чрезвычайно интересны. В поведении человека 
обнаруживаются определенные черты территориальности, такие, 
как императив личной собственности и законы и обычаи, пред- 
писывающие ему защищать свой дом, — если нужно, то и с ору- 
жием в руках. В популярной книге «Территориальный импера- 
тив» Роберт Ардри (В. Ат@теу) оптимистично утверждает, что 
человеку от рож черты территориального поведе- 
ния, и поэтому он неизбежно будет противостоять чрезмерной. 
коенности. Избегнув тем самым гибели от перенае 
жалению, человек слишком хорошо адаптируется к чрезмерной 
скучентости; как_ато молсно-видеть на примере Гонконга, одной 
из самых густонаселенных точек 3 





40. Распределение энергии и оптимизация: /- и К-отбор 


Определения 


Концепция чистой энергии экосистемы как целого (обсуждалась 
в гл. 3) основывается на распределении энергии между продук- 
цией (Р} и дыханием, или поддержанием (В). Сходным образом 
‘отдельный организм и популяция могут расти или размножаться 
только в том случае, если они получают энергии больше, чем ее 
нужно для поддержания. Энергия для поддержания представля-" 
ет собой сумму энергии, образующейся в результате основного 
обмена (т. е. обмена, который характеризует особь в_состеянии 
ПОКОЯ; Этот обмен можиб измерить в лаборатории, и он меняется 
8 зависимости от типа’ организма и температуры) и кратной ему 
величины энергии, обеспечивающей минимальную активность, 
‚ необходимую для выживания в полевых условиях. Такая энергия 





_9ля поддержания определяется при длительных. наблюдениях в 
поле, поскольку. ее. величина широко варьирует в зависимости от 


того, является ли данный организм” подвижным или сидячим. 


Для ножения требуется дополнительная, или чистая, энергия, 
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обеспечивающая выживание будущих поколений Эта энергия. 
расходуетея на развитие репродуктивных ст 


ктур, спаривание, 
продуцирование семян. ЧИП. молоди, заботу д потомстве ит заботу о потомстве и т. д. 
Б процессе естественного отбора_организмы_ достигают наиболее 
лагоприятного соотношения между выгодами и затратами, или 


оотношения чистой энергии и вре автотрофов эта эф- 
ективность складывается из полезной части световой тии 


(преобразуемой в пищу) минуб энергия, необходимая дия-пол- 


держания энергоулавливающих кт например, листьев). 
ина зависит от времени, в течение которого доступна 
световая э Для животных критическим является отноше- 


Н. азницы между п а а 


энергетической 
стоимостью поедани бъектов ко времени, 
требующемуся для поиска и поедания. Оптимизация может до- 


стигаться двумя основными путями: 1) минимизацией времени 
(например, при эффективном поиске и преобразовании энергии 
пищи) или 2) максимизацией чистой энергии (например, путем 
выбора крупных пищевых объектов или легко перевариваемой 
пищи) или одновременным использованием обеих возможностей. 
Болыпинство оптимизационных моделей предсказывает, что, чем 
меньше абсолютное обилие пищи (или другого источника энер- 
гии), тем обииирней должна быть область ее заготовки и тем шире 
должен быть диапазон объектов питания, чтобы соотношение до- 
ход/стоимость было оптимальным. Эта тенденция, однако, может 
меняться под действием внешних факторов, таких, как конку- 
ренция или кооперация с другими видами. 

‚ ‚Отношение энергии размножения к энергии поддержани 
варьирует не только в соответствии с размером организма_и_ха- 


актеро ого цикла, но также и_в соответствии с 
плотностью популяции и емкостью ‘среды. 


ииАиекуонканаанюр хо 
непе ресыщенной 












в видам с высоким репро-} 
тив нциалом (высоким отношение илий На р: 


м потенци 


ировать за скудны есурсы и использовать их б 
и: 


г в поддержание й выживание осо Соответст- 
венно 


ти два способа известны 1 званиями г-отбора и К-от- 
бора, по г- -константам в_уравн азд. 4). Точно. 
так же виды, подверженные одному или другому типу отбора, 


называются соответственно г- или К-стратегами. 
Объяснения 







“отимано Коуди (Соду, 1966), распределение или подразделение 


Е аЦоп) энергии между основными видами активности ор- 
®“низыа отражает балансы между преимуществами и стоимостью 
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каждого вида активности, которые обеспечивают изменения Глах— 
внут й_(г С терминированной) скорости роста, по- 
вышающие м выживание или 1 приспособленность. Преж- 
де всего оп я, конечно, выживание и. ‘поддержание особи 


(компонен } с необходимым добавлением в виде чистой 


энергии, ассигнованной на рост и размножение (компонент про- 


дули). Крупные организмы (как и большие города) должны 

аправлять ббльшую часть метаболизированной энергии на вход 
блока поддб --у мелких организмов эта доля меныне, так 
как они не обладают болыними структурами, требующими под- 


„держания. ственный отбор, этот бескомпромиссный мастер 
‘навязывать функции, требует, чтобы все организмы нашли опти 
мальное- весиб ‘между расходами энергии на выживание 


б ем и расходами на выжив ем. 
На рис. 6.23 показаны четыре типотетических способа распре- 
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Рис. 6.23. Гипотетическое распределени 
видами жизнедеятельности, которое вео 
резко различающихся ситуациях, 


вида жизнедеятельности меняется. (Из Соду, 1966, с изменениями.) 


деления энерги 
1) я 

ресурсы; 2) энерг 
ным хищником (или травоядным, ебли р 
орг 
ущерб от конкур 
потока энергии м 
дуцирование молоди, 
гание конкуренции 


мя, оплачивающая возможность быть 


е энергии между тремя основными 
бходимо для выживания в четырех 
когда относительное значение каждого 


сч5 идет о растительном - 
6): и 3) энергия для -произнодетва потомства. Если 
енции и выедания невелик, то бблыпая часть 
ожет быть направлена на размножение и про- 
как показано в случае А. Напротив, избе- 
пли выедания может потребовать больше 
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энергии, как показано в случа 
ях Б и В. В случ 
. ае Г эн е 
м: р, о между этими тремя и гаи 
тивности. А, Б, и Г могут и ак- 
обозначать четы 

оры я ре разных 
Ея о отбора приводит к такому ры. 
а Попав ев или четыре разных сообщества, в кото = 
Ной. т - ение присуще большинству видов ли же г 

$ ’ 

у. зано в гл. 8, А — обычная ситуация на с 
колонизации или начальных стадиях сукцессии, к тадиях 
ет г-отоор, тогда как Ви т, когда нреебладя-^ 

— ситуаци 
котла преобладаст К-отбот- ция на более зрелых стадиях, 
ТИенер (ЗсВоепег 71 з 
(Руке её а1. 1977), а ие (Сову, 1974), Пайк и др. 
иза путей 
ния и опт утейи распре ы 
данном а: и тр ил, пыовавали а о 
о пользоваться мето . 
меняемы дами, аналогичным е 
п АЕ ыы прибыли и затрат в экономике рано 
— это повышение при 2 

— способленно С 
‚траты — энергия и время необходимые дл ан" — га 
жения. Аищни змно- 
= к, нап имет. под давлением отбора вынужден т 

чистой энергией 
энерг и (ассимилированная. 
ини я с зат 1 на поимку жертвы) и временем Е. 
чески т н поиска, преследования и поедания-добычи.Т = 
величить в Г чи. леорети- 
ользуемой для и 


жения, мож ‘оличеслво энергии, используемой для размно- 
ая более крупную 

отр иориву пля Экер рая бою пить 

время и усили ‚› ЛИОО’ 

ование. у я, направленные на поиск и пресле- 


Для того чтобы оп 
еделить опти 
вии для р имальное распре 
Н елени 
О или Данной ситуации и 
, дложено неск й 
лов ббсто в дом. Чтоб выть ие Один из подхо- 
экви ‚каким 00разо} : 
С О ные, виды использ я оо тчески 
вела —— И етаболиче- 
НОСТИ 5 Сходнв ее ‚адаптации для сохранения приепособ =. 
‘областях. Белы местообитаниях, но в различных ое > 
бота о приспособленности очень сходны, т о 
. конвергенция, то мож Е 
к оптима енция, то можно заключит 
т лЬно\ ожно заключить, что от 
Табо в ен решению, несмотря на различия в ыы а 
ти теибтическом прог НЯ 
м происхождении. Приме уж 
—еыиадсеии. гримером служит 


проведен зуди (Соду, 19 
р ное Вх 7) 
Ро те Ноу _(Соау ‚ 1974) сравнение стенных птиц Ка 
угой аты которого представлены в табл. д о 
Яругой, бо редставлены в` . ГА. 
а а а подход состоит в графическ 
На и ее 1968), как это показано на рис. 6 д, 
Е "ИПОт ы две модели Й пищи 
Ш стратегий добывани 
т видом, перед кото а 
и рым стоит задача выб 
о х объектов из ш а. 
а ести возможных (А 
у либо - 
НИЯ Пи В НЫ участков т , "для гы 
| особи этого вида питаются каким-то ыы 
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2 3 4 5 6 
Число кормовых участков 


1 2 34 5 6 1 
Число объектов питания 









Репродуктивное усилие 


(аки) | (ЧС/ЧЕ) 


'Нерепродуктивное 
усипие 


а 


Время 


Рис. 6.24. Модели оптимизации стоимости и доходов. Объяснения см. В 


тексте. 
зможных, то им потребуется за- 
трачивать больше усилий на отыскание каждой жертвы, чем если 
бы они питались любым из шести объектов (кривая А5 на 
рис. 6.24, А). Но при увеличении числа объектов питания растут 
затраты на преследование (одни объекты трудно поймать, другие 
слишком малы) (кривая АР). Оптимальное соотношение дохода 
и затрат достигается в точке пересечения восходящей и нисходя- 
щей кривых, в нашем типотетическом случае — при питании на 
четырех объектах (рис. 6.24, А). Взаимодействия с другими ви- 
дами или другими факторами среды могут сдвинуть оптимум в 
любом`направлении. Конкуренция с другими видами может при- 
вести наше гипотетическое животное к «специализации» на пи- 
тании только одним объектом, если это дает ему преимущество 
в конкуренции. Или же такой отбор может давать преимущество 
когда пищи много. Тогда условия будут диктовать, что лучшая 
стратегия — это стратегия «генералиста». Пример смещения ии” 
щевой избирательности будет приведен ниже. 

Из рис. 6.24, Б видно, что охотничье усилие АН возрастает по 
мере увеличения числа используемых участков для поиска пиши, 
но это уравновешивается уменьшением времени перехода АТ для 
поимки одного объекта. И вновь оптимум представляет собой 
компромисс между противоположными тенденциями; в описывае- 


мой ситуации это ичьих участка. 


пищевым объектом из многих во 


три изолированных охотн 
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Более об 
неа а. приведена на рис. 6.24, В. Здесь по ме 
у), репродуктивн ‚ затрачиваемого на добывание энергии т 
ный т р м снижается, а нере- 
аксимальн чаях монотонно). 
и. а а. выхода на рисунке р 
а р питания, обеспечивающее благопри- 
ОВ о о необходимыми путями расхода энер- 
ма ре кривых. 
тическим_ потенциалом (и н ИЕН виды © высоким био- 
или неопределенной среде, под раются обычно в_ненасыщенной 
сям (таким, как шт ЕЕ реде, подверженной периодическим стре = 
гия распределяется ь В засухи и т. Д.). Виды, у которых энер 
ентной снособ > а поддержания и повышения конку- 
ой а а а и при плотности, рав- 
ых и оытщеН Ио 
т Вероятно сильных поблагоприятных воомущений). По 
дут виды, рост популяций которых ИСАЕВ 


]-образной й 
о НОО Это шие пионерные. виды, которые ъ 
болото, ИОПОДЬЮриЕ НОтронутые Бл БолаВо и. с 
ро. они ушруго роатируют ша раваичиого рода “нарушения: 
г тущие виды и популя ия. 
зрелым сообществам и более паи ше. ваны к 
руют на нарушения (вспомните а Е а 
гой жа в гл. 2, разд. 6) реСТЬНтНоани уу 
щая модель г- и К а 
-отбора 
Ма ра, предложенная а 
а и о 
от АЕ генетических аллеля о 
где плотность Иа о. Ее: от точи С), 
а пищи (или ; 
в случае ра ее света и биогенных э 
вид или а побеждает быстрее ао 
но в разд. 2), т.е в. [Х4@ — удельная скорость роста, как описа- 
от точки С) т. т имеем дело с г-отбором. В области В (спра 
т. е. имеет мм а . ее, чем Хо, и поэтому а 
обладает : р. Мак-Артур отмечает ? 
в что К- 
В о с относительно слабо а. на 
’ к — 
сезонность хо р р а преобладает в умеренных а: 
Е ретах экспо ажена; в таких условиях численность те 
ты _экспон Не - 
м спад. енциально, `& затем следует ее катастрофи- 
а величин 
выво р 
продуктивный на ио дка у птиц (число яиц или молоди за ре- 
ие, и: р д) влияют не только смертность и ие 
'Соду, 196 акже от г- и К-отб а- 
‚ 1966; Ник: ы ора (см. Гаск, 1966, 1968; 
выводки бо 11501, 1975, гл. 3). У , ) ; 
- и больш } ‚ гл. 3). У оппортунистическ 
нии п е, чем у сбалансиров& И ВИЦОВ 
ти. т рованных, что ви 
а. зоны и тропиков р о ВНЕ рОВНЕя 
ие ви : у 
да как г- или А-стратега может быть ошибоч- 
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то —/- : 
А В { 


Низкая ———— плотность ПОПУЛЯЦИИ, ———> Высокая 


Высокая —=— плотность ПИЩИ {РЕСУРСА} ——” Низкая 


Рис. 6.25. Модель г- и К-отбора Мак-Артура (МасАг@лт, 1972). Скорости 
размножения двух аллелей (или видов) изображены в виде функций плот- 


ности популяции и ресурса. Когда плотность превышает С, а ресурсов ма-! 
ло, Х, растет быстрее, чем Х., но Х› растет быстрее и «победит» в естест- 
венном отборе, если плотность ниже С. В соответствии с этим А представ- 
ляет собой область г-отбора, а В — область К-отбора. 


ным из-за чрезмерного упрощения классификации, поскольку 
многие популяции изменчивы В этом смысле или занимают про- 
межуточное положение. Однако Пианка (Р1апКа, 1970) считает, 
что в природе наблюдается бимодальность относительн® Го И 
отбора, связанная © размерами тела и временем тенерации. Он 
утверждает, что любая из стратегий (либо г, либо К) обладает 
преим твом по сравнению с любым компромиссом. Шеффер 
'`(Зсбае{ет, попытался уточнить эту концепцию, оценивая 
преимущества и недостатки размножения на разных стадиях и В 
разное время жизненного цикла. 

Левинс (№е\11$, 1968) в книге «Эволюция в меняющейся сре- 
де» пришел к заключению, что специализация в эволюции видов 


ограничивается неопределенностью среды обитания. 
быть «генералистом» и обладать 


в нестабильных условиях лучше р 
аких условиях могут быть только 


высокой Га ‘общества в т 
очень слабо организованными. Специализация и © иза: - 
гут подняться ото уровня лишь тогда, когда непре ска- 


зуемость сред в 
° но действующие- группы 1 популяций и _ сообществ 


ы мала (согласно Левинсу). До каких пределов 
могут совмест 





Мля отбора" 


Иинамика популяций 
Е т 


снизить вариабельность среды и открыть тем самым путь для 


ормирования организации более высокого урс 
фор иза ысокого уровня; как это иног-— 


да (но не всегда) происходит 
- а в человеч общебтва?— 
збпрос остается пока без`ответа. еском обществе? Этот) 


Примеры 


Аспекты распределен 
ия энергии в связи 
с трофичес 

и азм КИМИ - 
а еы м наличием или отсутствием о. 
я ра сь в гл. 3, разд. 4 (см., в особенности ы а 
аи потока энергии на рис. 3.12). Более т аотный 
р . 3.12). час й 
у редставлен в табл. 6.6, где сравниваются пути а 


ления ассимилированной э 
й 8 ИС. 
пукцие Р_ (ро иразмножен ду п 


их хищников и растительнояд-“ 






(болотные крапивники и пауки-охотники тратят бальш 
Энерги И 
Е ори на поддержание (добывание пищи, защита 
гусеницы ее И 
разом крунные эндотермные. 
ее _эндотермные. жив 
о ровные. позвоночные} в отличие от мелких а 
С НИС а ичие 01 } 
энергии на дыхание раздают болытую Часть деонмилированной 
энергии 1 д анис. -Нейл и Лоутон (МеМе!й, Га\миоп, 4970) 
а а — : дных видов стоимость дыхания выше ’ чем у 
нако на вопрос о то ется пи Это 
он в; однано. На. опрос_о том, является ли это - 
> ым и почему так должно быть, ответа до сих 6 по 
т : до сих пор не по- 
Габл 
ица 6.6. Распределение ассимилированной эне 


(рост и размножение) и дыханием (поддержание) АУ продукцией 





Количество ассимилиро- 
ванной энергии (%), 


идущей на Источник данных 
дыхание | продукцию 
Эндотермные позвоночные 
р и и (на- 
ный 
р д крыса (раститель- - Вр ие 
87 13 
—_ Вапдо]рЬ её а] 
. и Ооо . 
ороховая Ее. С — си 
Ноядная) о 4 а 
2 58 


Вапдорй её а1 
1977 р е 


ое НЕЕ ИЕ ИЕ АИ 
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Интересно сравнить распределение энергии у пауков-охотни- 
ков и тенетников. Поскольку паутина содержит много белка, 
на синтез шелка затрачивается много энергии, но многие пауки 
используют шелк повторно, съедая старую паутину при постройке 
новой. Таким образом, цена паутины снижается. Пиколл и Витт 
(Реаса!, УМ, 1976) установили, что на образование шелка у 
одного из пауков, который реутилизирует свою паутину, тратится 
примерно четвертая часть того количества калорий, которые из- 
расходованы на работу по строительству паутины и ее регуляр- 


ному ремонту. Юбщая энергетическая стоимость паутины состав- 
ляет ок требления энергии, и это мень. 
ше, чем затраты на охоту у некоторых не строящих паутины 
видов. Возможна, это урок для человека: вид, котб] 


можна, это урок для человека: выд, который. Конструи- 
рует дорогостоящие и сложные механизмы, может удешевить их 
—тутем повторного использования материалов. РА 
Теория, согласно которой хищник оптимизирует знергетику 
дохода и затрат, выбирая наиболее благоприятный размер жертвы 
в зависимости от общего обилия пищи, была экспериментально 
проверена и подтверждена Вернером и Холлом (\егпег, Най, 
1974). Эти исследователи предлагали ушщастым окуням в разных 
комбинациях ветвистоусых рачков разной величины и регистри“ 
ровали размеры избираемой окунями жертвы. Когда абсолютное 
количество пищи было невелико, съедались подряд`жертвы всех. 


В ва пищи рыбы выедали наи” 
более крупных рачков, не трогая представителей ‘мелких размер” 
ных классов. Таким образом, при увеличений количества пиш? 
(и наоборот, когда пищи становится мало) рыбы способны м” 
нять стратегию, становясь из «генералистов» «специалистами». 

Для иллюстрации г- и К-отбора приведем два примера; амбро” 
зию, которая растет по залежам и другим недавно нарушенных» 
местообитаниям, и травянистое растение Фещала Ласпица, оби” 
тающее в относительно стабильном нижнем ярусе леса. Эти рас” 
тения сравниваются по продукции семян и максимальному ре 
продуктивному усилию в табл. 6.1, Амброзия продуцирует при” 
мерно в 50 раз больше семян, чем Дешама, и тратит значительй” 
большую долю чистой энергии на размножение. 

Золотарник дает пример целого ряда репродуктивных страт®” 
кий, промежуточных между крайними стратегиями г- и К-отбор?” 
На рис. 6.26 приведены данные, характеризующие репродуктЯ8” 
ное усилие и накопление биомассы для шести популяций чет” 
рех видов золотарника рода ЗоЙдаро. У популяции вида 1, кото” 
рый растет на сухих открытых полях и нарушенных местообит8” 
ниях, поддерживающая биомасса листьев мала и около 45%. 
чистой продукции направлено на образование репродуктивий"^ 
тканей. Популяция 6, встречающаяся во влажных листвениь””, 
лесах, напротив, вкладывает ббльшую часть энергии в листья . 
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0,6 


0,5 


> 
> 


Репродуктивное усилие 
© 
ох 


0,1 





0,1 ` 0,3 0,5 
Биомасса листьев/Общая биомасса 
Рис. 6.26. Репродуктивное усилие (отношение сухой массы репродуктивных 
тканей к общей сухой массе надземных тканей) как функция отношения 
массы листьев к общей массе в шести популяциях четырех видов золотар- 
ника (бой4аво). Популяция 1 принадлежит виду, который растет на сухих 


открытых полях или нарушенных почвах; популяция 6 встречается во 
злажных лиственных лесах, остальные популяции занимают промежуточ- 


но по влажности и стабильности местообитания. (По Аргаватшзоп, Са@е!, 
973.) 


только 5% затрачивает на размножение. Другие популяции встре- 
чаются в промежуточных по влажности и стабильности местооби- 
таниях и в соответствии с этим распределяют энергию в проме- 
жуточных пропорциях. 


Таблица 67. Противоположные стратегии размножения двух травянистых 
растений, а также полевого и лесного сообществ, в которых они растут: 
пример г- и К-отбора (Ме\меП, Тгатаег, 1998) 


Наибольшее репро- 
Среднее дуктивное усилие 
число семян | (сухая масса реп- 
в расчете родуктивных струк- 
на 1 особь [тур по отношению 
к общей сухой массе) 


Сообщество 


ции 
Однолетнее поле 
`Атьгозза ачетазоИа 1190 





0,30 

Среднее для доминантов их 0,21 

. Остальное сообщество — 0,24 
Дешана 1астима | 24 0,01 
Среднее для доминантов = 0,05 
`'Остальное сообщество = 0,05 
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Солбриг (Зофгш, 1971) описал случай, когда и г-, и К-стра- 
теги встречаются у одного и того же вида. У обычного одуван- 
чика (Тагахасит остще) имеется несколько линий, или варие- 
тетов, различающихся по генотипам,. контролирующим распреде- 
ление Энергии. Растения одной линии первыми занимают 


ные местообитания_ и продуцируют много мелких рано 
вающих семян. . „. Растения другой линии встречаются в менее 


больше энергии направляют в 







тодОвитвя ЛИР тия оказывается 2 затоповной менее 


вторая ‘линия. характеризуется лучшей | кошкурентоспособяостью, 
-й’ее следует считать К-стратегом, 

— Хотя вариабельность и нарушение местообитаний должны бла- 
гоприятствовать г-стратегам, это не значит, что К-стратеги исче- 
зают. 

В адаптированных к пожарам сообществах, например в со- 
обществах калифорнийского чапараля (гл. 5, разд. 5), растения 
запасающие большое количество энергии в подземных частях 
и размножающиеся побегами, приспособлены к переживанию пе- 
риодических пожаров так же хорошо, как растения, вкладываю- 
щие свое будущее в семена (см. Сагретцег, Весрег, 1979). 

Другие примеры распределения энергии в растительном цар- 
стве приведены в работах Харпера (Нагрег, 1977) и Гэджила и 
Солбрига (Са@зИ, Зое, 1972). 


11. Интеграция: особенности и тактика 
жизненного цикла 


Определения 


Давление отбора, обусловленное влиянием физических факторов 
окружающей среды и биотическими взаимодействиями, форми- 
рует определенный тип. жизненного цикла так, что. каждый вид 
приобретает адаптивную комби популяционных особенно- 
стей, о которых мы уже говорили в предыдущих разделах этой 
главы, Каждый вид характеризуется уникальным, присущим 


только ем те менее_ `мы_можем_выде- 
лить несколько основны пов жизненных циклов и предсказать 


с определенной точпостью, какой комбинацией специфических 


особенностей будут обладать организмы, обитающие в определен- 
ных условиях. 
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Объяснения и примеры 


Стирнс (Э4еагпз, 1967) приводит четыре характерные особенности: 
жизненного цикла, которые играют ключевую роль в тактике вы- 
живания: 1) величина выводка (число семян, яиц, молоди или 
других потомков); 2) размеры молодой особи (при рождении, 
вылуплении или прорастании) ; 3) возрастное распределение ре- 
продуктивного усилия и 4) соотношение репродуктивного ‘усилия: 
и смертности-взреслых {есобенно соотношение смертности молоди. 
“и взрослых). Теории, позволяющие предсказывать ту или иную 
тактику выживания, были предложены Гэджилом и Боссертом 
(Сад21, Воззет, 1970), Стирнсом (З4еагпз, 1976) и другими: 
1. В тех случаях, когда смертность взрослых выше, чем. 

ность молоди, -вид может размножаться только один раз на те 
тяжении жизненного цикла, и соответственно в тех случаях, когда 
смертность мо организм должен. ‘размножаться не- 
сколько —раз—- 

` 2. Величина выводка должна максимизиров В. 


доживших до половой зрелости за среднее время ж одите-. 
ля. Так, птицам, тнездящимся на земле, _необходима—клаяка- Вх 


20 ость поколений, тогда как. 
птицам, гнездя гих защищенных местах,, 
достаточно. намного меньшей-кяадки. 


3. В увеличивающейся популяции (на восходящей ветви кривой: 


роста) отбор должен миним зраст_ полового созрева- 
ния (организмы дол азмножаться в более раннем возрасте). ^^ 
В с 


ых популяциях (на уровне несущей емкости среды. 


или К) процесс полового созревания должен быть более длитель- 


нЫМ. Этот принции соблюдается в популяциях человека; в стра- 
Нах с быстро 


населением семья обзаводится детьми в В: 

болег раннем воз гда как в в странах | со стабильной чис- 
ое А 

еннос населения т обзаведение детьми откл откладывается на более: 


ний воз 
а риск быть съеденным хищником или: 


имеется очень мало ресурсов, илц действуют одновременно два. 
этих фактора, новорожденные дс должны быть крупными; если же: 
незначительно; че-размеры. молоди ‘уменьшаются. 

5. В растущей популяции, в общем, не только › снижается воз- 
фаст начала размножения, которое приурочено к ранни: 
Жам жизненного цикла, но также а м число потомков: 
% помете и _ббльшая часть потока`эвергии направляется на _раз-. 
т ожение. Это сочетание биоло енностей рассматри-- 
как тактика т-отбора, описанная в разд. 10. В стабильной’ 
утуляции следует ожидань-нротивоположной комбинации при- 
ов, иными словами, в. такой популяции действует. _К-отбор.. 


‘ресурсы легкодоступны; давление хищников _или_ конкурентов: 
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6. Если ресурсы жестко не лимитированы, то размножение 


начинается в раннем возрасте. 

7. Сложные жизненные циклы с личиночными стадиями по- 
зволяют видам использ ольше чем одно местообитание или 
один-пищевой ресурс. 


Сравнение двух крайних типов флор — пустынной флоры и 
флоры влажиых тропических лесов”— дает нам представление о 
преобладании осно лов в различных ти- 


х экосистем. В пустынях преобладают однолетние растения, Популяции в сообществах 


‘поскольку выживание многолетников очень затруднено из-за дли- 
‘тельного засушливого периода. Напротив, в дождевых тропиче- 
‹ких лесах условия благоприятствуют жизненным циклам много- 
- летников, так как интенсивная конкуренция и выедание семян 
<ильно снижают выживание сеянцев. Этот случай можно рассмат- 
‹фивать как пример первой из перечисленных выше прогностиче- 


ских теорий. 





. пы взаимодейетвия меж 
Связь между размерами новорожденных особей и давлением 1. Типы взаимодействия между двумя видами 
хищников иллюстрируется сравнением антилоп и медведей: мо- 

б оп крупнее (по отнош ла Определения 
лодые особи у антил ру о ению к размерам те 
взрослого животного), чем у медведей. Молодые антилопы могут И 
‘следовать за табуном уже через несколько часов после рождения, развить в виде следующих комбинаций символов: 00, —-_, +-, 
тогда как медвежата должны долгое время находиться под защи- +0, —0 и +. Три из них (++, —— и +^—) в свою очередь, 


той матери. 

Интерес экологов к стратегиям жизненных циклов восходит к 
‚одной из первых в этой области работ Ла Монт Коула (ТаМоп\ 
«Сое, 1954), озаглавленной «Популяционные следствия феномена 
„жизненного цикла». Эта работа рекомендуется для чтения наряду 
< работой Чарнова и Шеффера (Сваглоу, ЗсВаЙет, 4973), в кото- 
рой повторно рассматривается теория Коула. 


обычно подразделяются, и в результате мы получаем девять ос- 
новных типов взаимодействий (см. схему классификации НазКе|.. 
1949, в адаптации Вигкро!4ег, 4952): 1) нейтрализм, при котором’ 
ассоциация двух популяций не сказывается ни на одной из них; 
2) взаимное конкурентное подавление, при котором обе популя- 
ции активно подавляют друг друга; 3) конкуренция за общий 
ресурс, при которой каждая популяция косвенно ‘отрицательно. 
воздействует на другую в борьбе за дефицитный ресурс; 4) амен- 
сализм, при котором одна популяция подавляет другую, но сама: 
не испытывает отрицательного влияния; 5) паразитизм и 6) хищ- 
мичество, при которых одна популяция неблагоприятно воздейст-- 
вует на другую, нападая непосредственно на нее, но тем не менее 
сама зависит от объекта своего нападения; 7) комменсализм, при 
котором одна популяция извлекает пользу из объединения, а Для 
Другой это объединение безразлично; 8) протокооперация, пре 
которой обе популяции получают от ассоциации выгоду, но эти 
отношения не обязательны, и 9) мутуализм, при котором связь 
популяций благоприятна для роста и выживания обеих, причем в 
остественных условиях ни одна из них не может существовать. 
другой. Все эти типы взаимодействий приведены в табл. 7.1. 
-. Следует подчеркнуть три принципа, основанные на этих кате- 
гоВиях: 
24» Негативные взаимодействия проявляются на начальных ста- 
развития сообщества или в нарушенных природных усло- 
’ Где высокая смертность нейтрализуется г-отбором. 
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Таблица 7.1. Анализ взаимодействий популяций двух видов\ 


Виды 


——_—_ 


Тип взаимодействий? Общий характер взаимодействия 


А | 2 
0 Ни одна популяция не влияет ина 


ругую 
— | Прямое взаимное подавление обоих 





4. Нейтрализм 0 


> Конкуренция, непо-| — 


средственное взаи- видов 
модействие 
3. Конкуренция, взаи-| — — | Непрямое подавление при дефиците 
модействия из-за ре- общего ресурса 
сурсов 


0 Популяция 2 подавляет популяцию 4, 
но сама не испытывает отрица- 
тельного воздействия 

— | Популяция паразита (1) состоит из 


и Аменсализм — 


5. Паразитизм + 
меньших по величине особей, чем 
популяция хозяина (2) 
6. Хищничество (и ио- + — | Особи хищников (1) обычно круп- 
едание растений) нее, чем особи жертвы {2) 
7. Комменсализм + 0 Популяция 41, комменсал, получает 
пользу от объединения; популяции 
2 это объединение безразлично 
8. Протокооперация + - Взаимодействие благоприятно ДлЯ 
обоих видов, но не обязательно 
9. Мутуализм + Взаимодействие благоприятно Для 


обоих видов и обязательно 


Е оны 


—_ 

10 означает отсутствие значимых взаимодействий; + означает улучшение роста, 
выживания и другие выгоды для популяции (к ‘уравнению роста прибавляется по- 
ложительный член); — означает замедление роста и ухудшение других характери- 


<стик (к уравнению роста добавляется отрицательный член). 
Типы 2—4 МОЖНО считать «отрицательными. взаимоотношениями», типы 71—9— 
«положительными взаимоотношениями» , а типы 5 и 6 можно относить К обеим этим 


группам. 
2. В процессе эволюции и развития экосистем обнаруживает- 


ся тенденция к ‘уменьшению роли отрицательных взаимодействий 
за счет положительных, повышающих вы 


живание взаимодейству- 
ющих видов. 


3. В недавно сформировавшихся или новых ассоциациях веро- 
ятность возникновения сильных отрицательных взаимодействий 
больше, чем в старых ассоциациях. 


Объяснения 


Одна популяция часто влияет на скорость роста или смертность 
другой. Так, члены одной популяции могут поедать членов дру- 
гой популяции, конкурировать © ними за пищу, выделять вред- 
ные вещества или взаимодействовать с НИМИ другим способом. 
Точно так же популяций могут быть полезными друг для друга, 


ЯТопуляции в сообществах 
85. 


„причем польза в о 
дних случая 
гих — односторонней. К х оказывается об о 
еи. о00ю 
и показано Е, м о отмечено в щ. в дру- 
ле аимодей } аздел 
а. ие категорий АОТВИЯ: ЧАВО рода а 
ти попул : 
примере о взаимодействия можно 
кретной пары и его сообщества. Тип взаимод изучать на 
ожет изме ействий ко 
в зависимости от ь няться в разли н 
стадии жизн чных условия 
‚двух видов мож енных циклов. Т х или 
ЕН _ т выявлен паразитизм ее в одно время у 
полностью ее, третий период жиз а время — 
„лабораторные ие к другу. Упрощенные о т 
один из многи у т позволяют эк ества и 
х типов взаи о ологам получат 
‘венно. Дедуктив модействий и ь всего 
ные математ изучать его к 
ве таких исслед > ические модели оличест- 
ований, даю ‚ построенные 
ры, которые обы . т возможность на осно- 
р чно трудн анализирова 
Мы уж удно отдиффере ть факто- 
е говорили еренцировать о 
нения действий ен оо тлаве о том О от другого. 
. тх , для в 
туациях, а такж акторов в сл ыяс- 
Е е ожны 
пей четкости а точного а НИ нь ет 
ждений полез ятий и б 
но пользова оль- 
ться 


в форме урав ы 
нень 
р ий. Е «моделями» 


сли рост И 
иомощью уравнения, то рост одной популяции можн 

, влияние другой популяц о описать с 

ии можно 

вы- 


'разить членом 
который и 
висимости от’ зменяет рос ; 
т ти ; й т перво 
лять разные Е Е Е а . а В за- 
рость роста и. ‘апример, при н ожно подстав- 
каждой п . аличии ко 
роста минус о м ции равна скорости о р 
венн тируемого 


ростом числ ам 
о. ленност 
зующая отрь ти популяции) и мин и (которое растет с 
рицательное влияние а. раВтерИ 


растет по мере другого ви 
Сам, ре роста численностей обоих — ое также 
4 — М! о и №2 2), или 
Ск — 
о = Нелимитируе- — В а СМ, М: 
мый рост лияние собст- — О 

вевной числен- трицательное 
ности влияние друго- 


Нетруднс 
рудно вид го ви 
еть да 
и. которое и о т по существу то же логис 
ведено на с. 34 тическое 
. ‚ с то 


и, что 
в нем им ы 
Чое’ влияние "Другого ве ный член а 


п _бругого н_« 
ривести к о вида». Взаимодействие о ицатель- 
рода может 


обо разным пос 
оо ВИДОВ, так что а а Если величина См 
зв ро УЮЩих внутрив и р межвидовое влияние ала_ для 
но, око идовых влияний вое, меньше 
НОбКОЛЬКО Сишжощы, во оба ва а, о экорость_роета_и 
Е: еее › 
ть: Бы ой. ВИДЕ, ПО о видов будут всего лишь 


ИНЫМИ ыы 0-ви 
словами, межвидовые видимому, будут сос 
- `. ые взаимодействия бу. о 
= дут иметь 
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меньшее значение, чем внутривидовая конкуренция. Точно так 
6 еси для видов характерен экспоненциальный рост (в урав-_ 
нёнии отсутствует член, соответотвующии самоограничению чис- 
ленности), то стлаживание кривой роста может произойти вслел- 
ствие межвидовой конкуренции; популяция, следовательно, 
ускользает от закономерности собственного роста. Однако если С 


зелико, то вид, оказывающий наибольшее влияние, либо уничто- 


жит свобто конкурента, либо вынудит его занять другое место- 


обитание. Таким образом, теоретически виды, обладающие сход- 


ными потребностями, не могут жить совместно, так как велика 


зероятность возникновения сильной конкуренции и элиминации 


одного из них. В следующем разделе мы рассмотрим, как резли- 
зуются те возможности, на существование которых указывают 
наши модели. ан ь 

Когда виды двух взаимодеиствующих популяции оказывают 


друг на друга. благоприятное; а н6 повреждающее влияние, в урав- 


нение вводят положительный член. В таких случаях 0бе попу- 
ляции растут и процветают, достигая равно ‚уровней, что 


благоприятно для обоих видов. Если для роста и выживания 
каждой из популяций необходимо их взаимное влияние друг на 
друга, то такие взаимоотношения называются мутуализмом. Боли 
ке, с другой стороны, эти благоприятные влияния лишь _вызы-. 


-вают увеличение размеров популяции или скорости ее роста, 





но не являются необходимыми для ее роста и выживания, то та-_ 


коб взаимодействие соответствует кооперации или протокоопера- 
ции. (Поскольку такая кооперация не есть следствие сознатель- 
ной или «разумной» деятельности, предпочтительнее пользоваться 
последним термином.) И мутуализм, и протокооперация приводят 
к сходному результату: рост популяции в отсутствие другой либо 
замедлен, либо равен нулю. По достижении равновесия обе по- 
пуляции продолжают сосуществовать, обычно сохраняя опреде- 
ленное соотношение. ь , 

Рассмотрение популяционных взаимодействий так, как это 
сделано в табл. 7.1 или на основе Уравнений роста, позволяет 
избежать противоречий, нередко возникающих при обсуждении 
терминов или определений как таковых. Например, термин «сим>. 
биоз» иногда употребляют в том`же-емыеяе-ито_и_мутуализм, 
Га иногда его понимают более широко, включая в него. также 
комменсализм`и`паразитизм. Поскольку слово симбиев-буквально 
озничибт <КИтТБ вмбСт6», МЫ используем-его ватой книге в. ши- 
роком смысле; безотносительно к_природе взаимосвязи. Термин 
«паразит» многие-используют применительно к любому -мелибму 
организму, живущему на поверхности или внутри другого орга- 
низма, независимо от того, положительно, отрицательно или без- 
различно его влияние. В таком же смысле трактуется и предмет 
науки паразитологии. Для одного и того же типа взаимодействий 
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‚предлагались разные термины, что только увеличивало путаницу. 
`Однако, когда отношения представлены в виде схемы, обычно 
‚не остается сомнений, к какому типу относить рассматриваемое 
взаимодействие; слово или «ярлык» оказывается в таком случае 
вторичным относительно механизма и его результата. 

Обратите внимание на то, что слово «вредоносный» не ис- 
пользовалось в описании отрицательных взаимодействий. Конку- 
френция и хищничество снижают скорость роста популяций, ис- 


‘пытывающих эти влияния, но этот эффект. не-обязательно вреден! 


’ 


если рассматривать. его с точки зрения выживания популяции на 
‚протяжении длительного времени .или..с. точки. зрения ее эволю- 


ций. Отрицательные. взаи Иств 


фае огут ускорять 
естественный отбор, приводя к возникновению новых адаптаций. 
7 й и параз .часто полезны для популяций, не имеющих 


механизмов саморегуляции для предотвращения перенаселения, 


«иедствием которого могло бы быть самоуничтожение таких по- 
ЦИИ. 
г 


э. Конкуренция и сосуществование видов 


Определения 


\ 
В самом широком смысле конкуренция — это взаимодействие двух'. 


организмов, стремящихся получить один_и тот же ресурс. . Меж- 


видовая конкуренция — это любое взаимодействие между популя- ,. 


циями двух или более видов, которое неблагоприятно сказывается 
на их росте и выживании. Как показано в табл. 7.1, она может 
проявляться в двух формах. Тенденция к экологическому разде- 
лению, наблюдаемая при конкуренции близкородственных или 


сходных в иных отношениях видов, известна как принцию кон- 
к в иных отноше тЫ ИОНЫ. но 
хурентного исключения. Вместе с тем конкуренция способствует 


возникновению в процессе отбора многих адаптаций, что приво- 
дит к увеличению разнообразия видов, сосуществующих в данном 
пространстве или сообществе. 


Объяенения 
о межвидовой конкуренции написано много и экологами, и гене- 


к стами. В большинстве случаев слово «кон- 
куренция» применяется в ситуациях, в которых отрицательные 
взаимодействия являются следствием уменьшения ресурсов, ис- 
пользуемых обоими видами. Более непосредственные. иааимодьй] 
ствия, такие, как взаимное хищничество или выделение вредны 

веществ, следует’ отнести к другой категории (табл. 7.1), хотя 
ция ее обозначения и нет общепринятого термина. Однако термин 
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аллелопатия (введенный в разд. 4, гл. 2) теперь широко приме-. 
няется для обозначения такого типа взаимодействия, когда: одив. 


йз конкурирующих видов выделяет химические посредники (Уит-- 
тэкер (\УмаКет, 4970) назвал их аллелопатическими вещества-- 
ми), которые обеспечивают конкурентное преимущество одного’ 
вида перед другим. 
онкурентное взаимодействие может касаться пространства, 
‘пищи или биогенных элементов, света, неиспользованных ве- 
‘ществ, зависимости от хищников, подверженности болезням и т. д.. 
и многих других типов взаимодействий. Результаты конкуренции: 
представляют огромный интерес; они были многократно исследо- 
ваны как один из механизмов естественного отбора. Межвидовая: 
конкуренция, независимо от того, что лежит в ее основе, может. 
привести либо к установлению равновесия между двумя видами, 
либо, при более жестокой конкуренции, к замене популяции од- 
ного вида популяцией другого, либо к тому, что один вид вы- 
теснит другой в иное место или же заставит его перейти ва ис- 
пользование иной пищи. Неоднократно отмечалось, что близко- 
родственные организмы, ведущие сходный образ жизни № 
обладающие сходной морфологией, не обитают в одних и тех же 
местах. Если же они живут в одном месте, то часто используют 
разные ресурсы или активны в разное время. Объяснение эколо- 
гического разделения близкородственных (или сходных в иных 
отношениях) видов получило известность как принцип Гаузе, 
по имени русского биолога, который в 1932 г. впервые подтвер- 
дил его существование экспериментально (см. рис. 7.2), или как 
принцип конкурентного исключения (Нагдеп, 1940). 

К числу наиболее широко обсуждавитихся в литературе тео- 
ретических проблем, относящихся к явлению конкуренции, от- 
носятся закономерности, получившие название уравнений Лот- 
ки— Вольтерра (эти модельные уравнения были предложены Лот- 
кой и Вольтерра независимо друг от друга в 1925 и 4926 тг.) - 
Эти уравнения представляют пару дифференциальных уравнений, 
сходных с уравнением, приведенным в предыдущем разделе. Та- 
кие уравнения можно использовать для моделирования систем 
хищник — жертва, паразит—хозяин, конкуренции и других типов 
взаимодействия между двумя видами. В случае конкуренции в 
ограниченном пространстве, где для каждой популяции имеется 
определенный уровень равновесия, характеризуемый величиной 
К, уравнения одновременного роста двух популяций, основанные 
на логистическом уравнении, можно записать так: 


ам, м К, — №, — “М. 
а Га } 
а№ К, — № — ВМ 


=Г 
ар. 23 К» : 
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‘где М, и № — соответственно численности видов 1 и 2. @ — коэф- 
‘фициент конкуренции, характеризующий ингибирующее воздей- 
‘ствие вида 2 на вид 1, В соответствует коэффициенту конкурен- 
‚ции, означающему ингибирование вида 2 видом 1. В более общем 
виде уравнения конкуренции были предложены Вигертом (\1е- 
‚вегь 1974). В отсу: 


тствие убежищ (рефугий) или в других уело- 
виях вид, который сильнее ингибирует своег. артне вытес- 
гнит его независимо от того, что коэффициенты конкуренции очень 
малы п 


ВЕ ПО Ораакению с ооотзощениями 5АСЩаНДИЕ НстНООтеА. 
( 1/К2 или К. Е!). 


2 


Чтобы понять причины конкуренции, необходимо рассматри- 
‘вать не только особенности популяций и условия, определяющие 
конкурентное исключение, но также ситуации, в которых сосу- 
пществуют сходные виды, поскольку в открытых природных систе- 
мах большое число видов фактически пользуется общими ресур- 
ками. В табл. 7.2 и на рис. 7.1 показана ситуация, которую мож- 
но было бы назвать моделью Гибойит—Тт/юЙит; эта модель 
наглядно демонстрирует конкурентное исключение в паре видов 


Листовой индёкс 








Бремя после посева, нед 


Рис: 7.4. Сосуществование видов клевера (7Тг{оПит). На графике показан 
фост популяций двух видов в чистых (т. е. представленных только одним 
видом) и смешанных травостоях. Обратите внимание на то, что кривые 
роста двух видов в чистых травостоях различны и в разное время дости- 
тают зрелости. Это и другие различия позволяют видам сосуществовать 
в смЫыпанных травостоях, но при этом их плотность понижена, так как 


‚они в одинаковой степени мешают друг другу. Листовой индекс, который 


используется для оценки плотности биомассы, представляет. собой отноше- 
вие площади поверхности листьев к поверхности почвы (см?/см?). Г — ТГ. 
фтав]егит, чистый травостой; 


герепз, чистый травостой; 111 — ТГ. 
терепз, смешанный травостой; 1/У—Т. [авЦегит, смешанный травостой. 
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жуков (ТтфоЙйит) и сосуществование двух видов клевера (Тгёо- 

Пит). 

Одно из наиболее тщательных и длительных эксперименталь- 

ных исследований межвидовой конкуренции было проведено в. 

лаборатории покойного доктора Томаса Парка в Чикагском уни- 

верситете. Царк, его студенты и сотрудники работали с мучным 

хрущаком, в частности с видами рода Т"{фоЙит. Эти мелкие жуки 

могут завершить весь свой жизненный цикл в очень простой и 
однородной среде — в банке с мукой или ишеничными отрубями. 
В этом случае среда служит одновременно и пищей, и местооби- 
танием личинок и имаго. Если регулярно добавлять свежую сре- 
ду, то популяция жуков может поддерживаться долгое время. 
С точки зрения представлений о потоке энергии такую экспери- 
ментальную систему можно описать как стабилизированную ге- 
теротрофную экосистему, в которой импорт энергии пищи урав- 
новешивается затратами на дыхание, 


Таблица 7.2. Случай конкурентного исключения в популяциях мучного хру- 
щака (ТгФойит.). (По Ратк, 1954). 





Исход межвидовой 
конкуренции!, % 





Темпера- Относитель- 
«Климат» тура, °С ная влаж- 
ность, % Побеждает | Побеждает 
Т. саапеит | Т. сопризип 
Жаркий влажный 34 79 100 0 
Жаркий сухой 34 30 10 90 
Теплый влажный 29 70 86 14 
Теплый сухой 29 30 13 87 
Холодный влажный 24 70 31 69 
Холодный сухой 24 30 0 100 








* Каждый из 6 вариантов опытов проведен в 20—30 повто 
культуре каждый вид выживает при любых сочетаниях услови 
местном культивировании двух видов выживает только один. В 
но относительное число повторностей, в которых сохранялся 
другой элиминировался. 


рностях. В чистой 
и, однако при сов- 
процентах выраже- 
только один вид, # 


| Оказалось, что если в этот однородный мирок поместить двя 
разных вида Тифойит, то раньше или позже один из видов неиз” 
бежно будет элиминирован, тогда как другой будет успешно раз” 
множаться. Один вид всегда «побеждает», или, иными словами’ 
два вида ТгфФойит не могут выжить в этом специфическом од’ 

номбстному микрокосме. Относительное число особей каждого ви” 
да, первоначально внесенных в культуру (т. 6: Исходное соотно” 
чение” особей) не вли на окончательный результат, однако, 
«климат» экосистемы существенно сказывается на исходе борй, 
бы Как показано в табл. 7.2, один из видов (Т. саапейт) все’, 
’ да побеждает в условиях высокой температуры и влажност” 
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тогда как другой (Т. сопазит) всегда побеждает в прохладном 
и сухом «климате», хотя и тот и другой при любом. из. испытан- 
ных сочетаний условий может нёбпределенно долго существовать 
в чистой культуре. В промежуточных условиях для каждого вида 
имеется определенная вероятность оказаться победителем (напри- 
мер, для Г. сафапеит эта вероятность в теплой и влажной среде 
‹оставляет 0,36). Понять некоторые результаты конкурентного 
взаимодействия помогает анализ свойств популяции каждого вида 
з чистой культуре. Например, было обнаружено, что победителем 


но оказывается вид, обладающий в изучаемых условиях на- 
м ьшей скоростью той. Если же величи- 
ны г дл к о ичаются не сли то_вид с 


более ьысоким показателем не всегда окажется победителем. Ви 
русное левание в одной из популяций легко может решит! 
исход _дела—Финер (Кеепег, 1981) описал случай, когда конку! 


фентное равновесие между двумя видами муравьев было наруше- 
но паразитическим двукрылым. Кроме того, конкурентоспособ- 
ность может в значительной степени различаться у различных 
тенетических линий. 

‚ Пользуясь данными, полученными в модельных эксперимен- 
тах на Гифойит, легко создать условия, в которых виды не ис- 
«лючали бы друг друга, а сосуществовали. Если культуры по- 
переменно помещать то в жаркие и влажные, то в сухие и хо- 
лодные условия (для имитации сезонных изменений погоды), 
преимущество одного вида перед другим будет недостаточно дли- 
тельным для уничтожения другого. Если бы система культивиро- 
вания была «открытой» и особей доминирующего вида вынуждали 


эмигрировать. (или их бы удаляли, как это делает хищник) до- 






аточно быстро, то конкуренция`оказалась бы настолько слабой, 
ида могли ‘бы сосуществовать. Существованию могли бы 
пагоп овать и многие другие условия. ат 


Интересные эксперименты ‘по конкуренции у растений провел 
Дж. Л. Харпер и его коллеги из Университетского колледжа Се- 
верного Уэльса (см. Нагрег, 1961; Нагрег и Сабуогту, 1963; 
Чямогту, Нагрет, 1962). Результаты одного. из этих исследова- 
ний представлены на рис. 7.1. Вследствие. различий в характере 
роста два. вида клевера могут сосуществовать в одной и той же 
<реде {при одинаковых условиях освещенности, температуры, 
на одной и той же почве и т. д.). Из этих двух видов Гг/ойит 
терепз растет быстрее и скорее достигает максимальной облист- 
вен тайЦегит имеет болев длианные черешки и 








Ъ 

«ак скорость роста_Т. герепз пошла на убыль), и таким образом 

бек ро „рос 5 пошла на убы г таким оор 
зежать ‚› затенения. В смешанных травостоях из-за этих особен- 

обт6й каждый вид ингибирует развитие другого, но оба они 
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оказываются в состояний завершить жизненный цикл и дать 06 
мена, хотя плотность каждого вида понижена (впрочем, общая 
плотность в смешанных травостоях двух ВИДОВ была примерно: 
равна плотности в чистых травостоях). В этом случае оба вида, 
несмотря на сильную конкуренцию за свет, могут сосущество- 


фать, и это сосуществ лено особенности» и морфо- 
логий`й различиями во времени _ максимального роста. 2 ‹арлер: 












Нагрег, —в зак что два вида растений 
могут длительно сосуществовать, если их популяции независимо 
р О вом одного плИ-ИЕОКОЛЬКИХ 98 ИДУ ТЕ 
оу О отрабтОСТЬ В В о 
бовые и небобовые); 2) различия причин смертности (нанример, 
разная чувствительность к выеданию скотом); 3) чувствительно- 
сти к различным токсинам и 4) чувствительности к одному и т0- 


му же регулирующему фактору (свет, вода и т. д.) в разное 
время (как в случае только что описанного примера с клеве- 


ом). 

? Парк (Ратк, 1954), Брайен (Впап, 14956) и Кромби (Стоше, 
1947) (все работали с мучными хрущаками) впервые стали про- 
водить различие между непрямой конкуренцией, или эксплуата- 
ционной конкуренцией, и прямой конкуренцией, или интерфе- 
ренционной конкуренцией. На основании данных, полученных 


при изучении толовастиков, Стейнуошер (Зцешимгазвет, 4978) при-: 


шел к заключению, что эксплуатационная конкуренция сменяется 
интерференционной конкуренцией при уменьшении количества 
пищи. Хатчинсон (На азол, 1978) полагает, что интерферен- 
ционная конкуренция встречается все чаще по мере продвижения 
вверх по филогенетическому «древу» от примитивных фильтрую-! 
щих простейших и ветвистоусых, которые обычно конкурируют за! 
захват пищевых частиц, к позвоночным © их развитыми поведен- 
ческими механизмами агрессии, территориальности и т. д. Он за- 
ключает (как это сделал Слободкин (З!ород кт, 1964) на основе 
экспериментов по конкуренции у Нуага), что оба указанных типа 
конкуренции перекрываются, но что по теоретическим соображе- 
ниям полезно различать эти два процесса, так как уравнениям 
эксплуатационной конкуренции соответствуют графики © прямо- 
угольными изоклинами, тогда как ДлЯ интерференционной кон“ 
куренции характерны криволинейные изоклины. Таким образом, 
сосуществование более вероятно во втором случае. Более подроб- 
ные сведения, касающиеся конкуренции, можно найти в книге 
Хатчинсона (Ниемзол, 1978, гл. 4). Хороший обзор экспери 
ментальных И тенетических исследований, выполненных На по- 
пуляциях Пгозорвйа, имеется У Айалы (Ау=за, 1972) и Ричмон- 
да и др. (Васвтод@ её а1., 4975). 

При изучении литературы, посвященной конкуренции, скла- 
дывается общее впечатление, что в системах, где отсутствуют или 
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руется. (П 


рурентного иск 
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т сапа 
ТУре с посто т и Ратгатесит 
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(инфузор дельной куль- 
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понижены иммигра 
и 
конкуренция и ты ы. эмиграция, происходит более ж 
лу таких систем и. конкурентное а. а 
ести лаб . чис- 
или другие природн ораторные к 
родные ситуации с трудно о острова 
ми прегра- 


дами для входа и вых 
темах вероятн ыхода. В обычных приро 
ость сосуществования выше м а 
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54 
ном уровне), росли в соответствии © типичной б-образной зави- Популяции в сообществах 
химостью, причем численность парамеций оставалась постоянной. 95 
Однако когда оба вида простейших выращивали в одной культу- но их численное соотношен 
ре, через 46 сут в ней обнаруживалась только Р. аитейа. При и нарушений. ие зависит от почвы, времени и сте- 
этом Н из организмов не нападал на другое! -выделял ы_уже отмечал я 
иЗмОВ Нор же отмечали, что 
вредных веществ, просто популяции Р. аитейа отличаются. более "Вида — один из В аи между особями одного, 
высокой скоростью Рота более высокой внутренней скорее ых роых фто завися- 
зстественного роста), и поэтому при заданных условиях ограви- куренции. Конкуренция си ЕТ о межвидовой кон 
ченного количества пици побе < саидаит (явная эксплуа“ куроншии, ВонЕУрЕЩИЯ, ОЛиДЕМОМЗ, ОКаЗЫВАЯТ ОСНО Вт 
`тапионная конкуренц ).. О Рагатеси т ``; Рага-‘ детельствую ЗкИХ ВИ тя з ИН 
ционная конкуренция). Однако ататесит, а и : | и уют лишь косвенные данные. И ачас этом сви- 
тест, Битзапа.мотут выжить у ия ^ ерить в природе е. Правило Гаузе трудн 
Г у , ы - , рол. и испо 42 аузе т 
при их м культивировании водой я „среде. , из реальную ситуанию о лаРТВ одики те 
„Еройсходит это потому, что, хотя оба вида и питаются одной Сошествие или иоклечение — могут влилть конкуренции — ба 
и той же пищей, Р. Ьигзата занимала часть культуральноге-60- ременные. Тем не м чение — могут влиять многие другие. 
„суда, где она могла питаться, не конкурируя с_Р. 601 ‚Чатит. Та- роны а РОНЕЫе. ВИДЫ ИЛИ ЖИЛЫ 5 
ола, бризом, БЫШО покаавио, что местоотитоит у этих двух ВИЛОВ финских областях. паи _разлых мо уют обычно. в разных. теогра- 
зущественно. различались, Что позволяло им сосуществовать, и либо › избегают. о и. итаниях в одной и той 
нбсмотря на о инаковую-нищу-— ‚бом, например б т конкуренции какимли о 
я нас дина+ акт р олагодаря. различиям в СТС т -либо иным спосо- 
ым подавлением описан Кромби РЯ -или различиям в ше. Верония очной или сезонной 
ест лЬт ичиям в пище. Вероятно; действие естествев = 
‚действие естествен- 


— Пример конкуренции $ прям тем 
1947). Он обнаружил совместное к лртивирование в муке 
(1947). О ружил, что совместное У ь ву то; чтобы И и времени направлено | 
и ого времени направлено н& 
предотвратить продолжитёльную —_ 


Тибойит и Огузаер и (другой род мучных хрущаков) закан- пт 
Тнфойит актив- Фронтацию видов (гл. 8, разд. 4) ‘во сходным обр 
‚ разд. 4) со сходным образом жизни. 









<ивается уничтожением Огузаерв из, поскольку. О. . 
нее истребляет неполовозрелые стадии Огузаери из. Однако если д ционный процесс, названный «с - 

в муку положить слеклянные трубочки, в которых-М‘о т прятать- иной | мещение 
ые И экологическое ной морфологических различий, у аков», 
‘ся неполовозрелые особи меньшего по размерам гузаер из, буществуст аз ение. Например, в ее Я 
= узцеет шесть о си а т а ь 
ИЕ В сини АН вропе со- 

Я мелкие птицы 

—— ода Рагиз); их: 
[.агиз); их: 


г р 
тб выживут обе популяции. Таким. образом, если в среде имеются 


вы. з 
‚ убежища позволяющие скрываться от прямого воздействия 
в давном случае- ‘хищничества),- нкуренция снижается на- 


< аняются оба вида. _ 
примеров. Совершенно очевидно, 


бт друга об 

‚ обусловлена .отч 

части } асти различи 

же различиями в местах ко не. 
.и разме- 


‚ рах добы 
чи, что н 
длины и ‚, что находит отражен 
толщины клюва. В Север ние в небольши 
в е в небольших и 
‹люва, В Северной Америке и 
ой. 


ани 










Но довольно лабораторных 
эотности —: 
‘что скученность в лабораторных экспериментах может быть весЪ- тяНбте и двух видов можно редко, хот 
чрезмерной конкуренции. В по- ложение, что чамериканск омь видов. Лэк (Гаск 1969) вь о на кон-- 
то «американск эк (аск, 1209) высказал предио- 


ма значительной, что приводит к 
НР. ие_в 
= ста ие виды сини находятся на более ран- 


левых исследованиях межвидовая конкуренция была подробно У 
х эволю : 5 
раВЯЙчия в о к имею 
- ии клюва, размерах ‘тела „имеющиеся у них } 


изучена У растений; результаты этих исследований позволили 
ремя этот вывод является обще- ани 
И а ‚адаптации ны Мои ‘поведв- 





прийти к выводу (в настоящее В 
принятым), что ‘онкуренция — важный фактор, вызывающий адантации, ‘кото к боотвотствующим местооб 
‚смену видов (как будет показано в гл. 8). Кивер (Кеечег, 4955) мебтообитании рые О бы об оотвоваь в а не-! 
‘описал случай, когда залей первого года была почти пеликом Ре ОЕ или бы им сосуществовать в ‘одном 
занята чистым травостоем высокого сорняка, 3 дальнейшем его Яве рируеть вции в разделении местооби и | 
постепенно вытеснил отсюда другой вид, ранее не известный В общганий, ыы на рис. 7.3. Кривыми а. схематически: 
ежат к разным родам, жа. ри которых вид может ето ний 
ать; отмечены 
так-- 









этих местах. Эти два вида, хотя и принадл И тимальны 
имеют очень сходные жизненные Циклы (время цветения и 60” е и краевые зоны. 
зревания семян) и жизненные формы, попадали в условия ий 


-тенсивной конкуренции. Тщательные последующие исследования 
этих залежных полей показали, что новый пришелец ие вытесиял 
астутций здесь ранее вид; оказалось, что оба вида сосуществуют» 





он - 

ат Ра ически сходными видами — 

= те х для данного вида, сокращ Г 

. е. вид расп те, 
к ространяется в ге 

| местообитаниях, в которых он бе 

Е. ых он ооладает 


преимущест 
В риа 
ществами по сравнению со своими конкур 
2 ен-- 


и же межви 
ке межвидова а 
и куренция выражена слабо, то под 
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Краевые Опт Краевые 
маль - 


нЕ Межвидовая конкуренция 
——— 


Внутривидовая конкуренция 


Рис. 7.3. Влияние конкуренции на распространение птиц в местообитаниях. 
\Если преобладает видовая конку то вид широко распростра- 
‘ияется, 3 агоприятные (краевые) области. Если же ин- 
‘тонсивна межвидовая конкуренция, то распространение ограничивается 


Узкими пределами, где имеются оптимальные условия. (Из Зуаг4зоп, 4949, 
© изменениями.) 


влиянием внутривидовой конкуренции популяции данного вида 
расптиряют границы свовго.местообитания, 
` На островах, которые не заселсны потенциальными конкурен- 
тами, особенно хорошо прослеживается тенденция к расширению 
местообитаний. Например, на островах, где отсутствуют лесные 
полевки (С1ейтопотуз), луговые серые полевки (МсгоНаз) часто 
завьмают лесные местообитания (см. Сашегоп, 1964). Кроуэлл 
(Сгоме!, 1962) обнаружил, что на Бермудских островах карди- 
налы более многочисленны и занимают более краевые по усло- 
виям местообитания, так как здесь нет многих из его материко- 
зых конкурентов. . 
Хорошим примером экологического разделения сфер питания 
‘могут служить две родственные рыбоядные птицы Великобрита- 
нии, большой баклан (РИасгосогах сагбо) и длинноносый, или 
хохлатый, баклан (Р. а71504еИ5$), исследованные Лэком (Гаск, 
1945). Эти два вида обычно кормятся в одних и тех же водах 
и гнездятся на одних и тех же обрывах, однако более глубокий 
анализ показывает, что на самом деле места их гнездовий раз- 
личаются, а, кроме того, существенные различия выявляются ив 
<оставе их пищи (рис. 7.4): длинноносый баклан ловит рыбу, 
плавающую в верхних слоях воды, тогда как большой баклан 
| добывает пищу в основном у дна, где он ловит камбал и донных 
беспозвоночных (креветок и др.). 


Тот факт, ято близкородственные _виды в природе четк» раз 
траничень означает, что для поддержания этой разоб- 
‚ценности между ними непрерывно должна поддерживаться кой’ 
журенци одессе эволюции у этих видов могут выработаться 
различные потребности и предпочтения, и тогда конкурентные 


отношения между ними прекращаются. г 
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Рис. 7.4. Состав пищи двух близкородственных видов морских птиц, боль- 
того баклана (РА@астосогах сагфо) и длинноносого, или хохлатого, бакла- 
на (Р. а71501е!5), живущих в период размножения в одних и тех же мес- 
тах. Данные исследований показывают, что, несмотря на сходство место- 
обитаний, пища этих бакланов различна. Таким образом, два вида зани- 


мают разные ниши и фактически не конкурируют за пищевые ресурсы. 
(Из ГасК, 1945.) 


‚ В Европе, например, один из видов рододендрона Айодо4еп- 
атоп итзиит растет на известковых почвах, а другой — А. {атти- 
втеит — на кислых; ни один из них не может жить на почве 
противоположного типа, поэтому конкуренция между ними прак- 
тически отсутствует (Вгаип-Вапаиев, 1932). Тил (Теа|, 1958) экс- 
периментально изучил выбор местообитания у манящих крабов 
(Оса), которые встречаются на засоленных маршах обычно по- 
рознь. Один вид (7. риеИаюг был обнаружен на открытых песча- 
ных отмелях, другой, (. риспах, на илистом грунте, порослнем 
больтной травой. Тил выявил, что ни один из видов не стремится 
‘вторгнуться в местообитание другого, даже если оно и не заселе- 
Но, потому что каждый из них может рыть норы только в пред- 
почитаемом им субстрате. Отсутствие активной конкуренции, ко- 
Нечно, не означает, что ее следует исключить и в прошлом, когда 
она, по-видимому, служила фактором, который привел к выра- 

тке поведения, поддерживающего сейчас видовую изоляцию. 

ри пробные модели, предложенные Филипом (РьШр, 1955), 
Могут служить основой для будущих наблюдений, анализа и экс- 


ве риментальных работ: 1) несовершенная конкуренция и_ко- 
рой ме 2 ИЯ Служу актором, 
ара иводит к полной элимин и одного из конкурентов из 







е 

оены взаимодействия; 2) совернгенная конкуренция, описывае- _ 
<^_Моделями Гаузе и Лорки ВОЛЬТЕБЕЕ. праной опие Вид. 
ме ценно элиминируется в процессе конкуренции за_общи 
<, и 3) сверхсовершенная конкуренция, при которой эффект 
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подавления очень силен и проявляется немедленно, как, напри- 
мер, при выделении антибиотиков. Наглядный пример прямого 
подавления или «сверхсильной» конкуренции у растений приве- 
ден в следующем разделе. 


3. Хищничество, растительноядноеть, паразитизм 
и аллелопатия (антибиоз) 


Определения 


`Хищничество и паразитизм — это хорошо известные примеры 
таких взаимодействий между двумя популяциями, результаты ко- 
торых отрицательно сказываются на росте и выживании одной по- 
пуляции и положительно или благоприятно — на другой. Если 
хищник — первичный консумент (обычно животное), а жертва 
или «хозяин» — первичный продуцент (растение), то взаимодей- 
ствие называют растительноядностью. Если же одна популяция 
продуцирует вещества, вредные для конкурирующей популяции, 
то для такого взаимодействия обычно применяют термин аллело- 
патия, или антибиоз. Следовательно, взаимодействия типа --— 
разнообразны. 
` В тех случаях, когда взаимодействующие популяции эволю- 
ционируют синхронно в относительно стабильной экосистеме, от- 
рицательные эффекты проявляют тенденцию становиться слабее. 
ными словами, естественный отбор. „стремится уменьшить от- 
ельные влияния или устранить взаимодействие популяций, 
пос ольку продолжительное и сильное подавление популяции 
жертвы или хозяина „популяцией хищника или паразита может 
привести к вымиранию одной или обеих популяций. Следователь- 
но, наиболее тяжелые разрущительные взаимодействия чаще все- 
го наблюдаются там, где контакт между. популяциями возник 
‘недавно (две популяции встретились впервые) или когда в эко- 
‘системе произошли крупномасштабные или внезапные изменения 


‚(может быть, зременные), нередко в результате деятельности 
_неловека. 





Объяснения и примеры 


Объективный подход к вопросу о паразитизме и хищничестве 
(как и к вопросу о других отрицательных взаимодействиях) найтй 
нелегко. Все мы испытываем естественное отвращение к параз! 
там, будь то бактерии или ленточные глисты. Люди настроены 


и против всех хищников, хотя человек — самый типичный хи’ 
ник и основной виновник природных эпидемий. К тому же обв!" 
нительный приговор хигнику часто выносится наобум, без в5” 


а Пара 
: обоюдного «хищничества» при взаимоотношениях паразит—хо- 
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яснения того, действительно ли он вредит интересам человека. 
«Волк хорош только мертвым» — эта широко распространенная 
точка зрения, как мы увидим далее, оказывается весьма далекой 
от истины. 
Популяционный подход наиболее объективен при анализе хищ- 
‘ничества, паразитизма, питания растениями и аллелопатии. Хищ- 
ики, паразиты и_растительноядные, конечно же, убивают _и или 
‘наносят вред_ тем м особлм, которы они. питаются или против 








ют до ОК п ООС. `популящии `или умень- 
шают ее численность. Но. означает ли это, что без хищников или 
‘химического ингибирования популяции всегда были бы в лучшем 
состоянии? И только ли хищники получают выгоду от связи с’ 
организмами, . _Которых они существуют, ` ВЗГЛЯНУТЬ 
на эту связь с точки зрения ‘отдаленных ‘результатов? Как уже 
о при обсуждении регуляции численности популяции 
{гл: 6, разд. 5; см., в частности, рис. 6.20), хищники и паразиты 
помогают поддерживать плотность популяций растительноядных 
насекомых на низком г уровне, так что эти последние не уничто- 





жают собственные источники пищи И. г не разрушают собственные 
местообитания (хотя хищники могут оказаться неэффективными 
и в тех случаях, когда происходит вспышка численности хозяина 
и он ускользает от влияния зависимых от плотности регуляторных 
механизмов). В гл. 3, разд. 4 мы говорили о том, что эволюция 
Пасдительноядных ` животных и растений привела к_тому, что 

ганизмами возникли почти мутуалистические 
а!ет10, описал случай 


‘зяин у пауков: 






иодые паучки поедают параветов» как только 
е-выходят из яиц пауков, это позволяет паукам избежать те 
жения паразитами. Более полно положительные стороны парази: 
тизма описаны Смитом (Эти, 1968). 

В качестве примера популяции, которая дает вспышку чис- 
денности в ответ на понижение давления хищников, обычно при- 
водят ситуацию с оленями на плато Кайбаб, численность которых, 
как впервые отметил Леополд (Т.еоро1@, 1943) на основе подече- 


= Е (Вазтиззеп, 1941), увеличилась. якобы-с-4000-=69—. 
на 


А Аривбна) в ОТ до ИИ О 1 части Болыного-Каньона, 
она) в 1907г В 1-5, что совпало с_органи- 
м | с хищниками. 
меры ВУ. 1970) повторно проанадизировал имеющиеся 
Материалы и пришел к выводу, что, хотя численность оленей дей- 
еличилась, популяция истощила свою кор- 

и затем уменьшилась, вызывают сомнения степень 
= ‘утверждение, что единственной его 
ой —Явилось уничтожение ^ хищников. Определенную роль 


баз 


Популяции в сообществах 101 
100 


Глава 7 


здесь сыграли также выпас крупного рогатого скота и пожары. 
Коли полагает, что вспышки численности парнокопытных есть 400 
следствие таких изменений среды и условий питания, которые 
позволяют популяции ускользнуть от влияния обычного механиз- 300 
ма регуляции численности. 

Ясно одно: наибольшие. вспышки численности отмечаются в. 
тех случаях, Когда вид инлродуцируется на_новую территорию, 


где имеются неиспользованные ресурсы и отеутствуют отрица- 
тельные взаимодейс ов, ввезен- 





слвия. «Взрыв» попул 
ных В Австралию, самый известный случай такого рода бреди 
/тысяч случаев резких колебаний численности, происходящих при 
‘всвлениивида-с`высоким биотическим потенциалом в новые места 
обитания. Интересное следствие попытки контроля размножения 
кроликов путем интродукции болезнетворных организмов предо- 


200 
ставило нам данные, свидетельствующие о наличии группового | 
отбора в системе паразит—хозяия (гл. 8, разд. 6). 


дл 
о 
о 


Плотность популяции 


ь 
о 
о 


8 
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Наиболее важное обобщение состоит в том, что отрицательные 
: взаимодействия со времен ослабевают, если стабильность и | 6 10 20 зо 40 50 60 70 
‚ пространственное разнообразие экосистемы. достаточны для уста- | а 
я взаимных адаптаций. В популяци. паравитом-и ее „Рис. 7.5. Развитие гомеостаза в системе паразит — хозяин (хозяин -- ком- 
или хищников и жертв, интродуцируемых в экспериментальные | ‚натная муха Ми Иса (1), паразит — оса Мазота оИторетызв (Ш) 
микроэкосистемы, обычно наблюдаются резкие колебания чис- | оржались в многокамерном садке, состонвитем“Из 30 пластиковых камер, 
ленности с определенной вероятностью вымирания. В модельных \ ии А р трубочками, которые замедляли а 
- нЕ а ие паразита. в популяциях, ооъединенных недавно дикие особи 
системах хищник—жертва, описываемых уравнениями Лотки впервые посажены вместе), наблюдаются сильные колебания плотности, 
Вольтерра, происходят постоянные незатухающие колебания, если прячем эти колебания в популяции хозяина (мухи) происходят с некото- 
в уравнения не введены дополнительные члены второго порядка, рым опережением. Б. Популяции, которые получены из колоний, в которых 
характеризующие действие факторов самоограничения численно- а ан в о аа а 
сти, которые могут вызвать затухание колебаний. Пиментел и а о т 
Слоун (Ритепие], З\опе, 1968) экспериментально показали, что 


зяина адаптивной устойчивости свидетельствуют сильное снижение рож- 
даемости у наразита. (46 потомков на самку вместо 133 в начале опыза)--и 


такие члены второго порядка могут отражать взаимные адапта- еньшение плотности его популяции. Этот эксперимент показывает регу- 


ции. 


-- зирующую функции генетического механизма обратной 
Как ви 7.5 ‹олеб р Связи в системе популяций. (4 — из Рапеме. Э1юпе, 1968: Б — по данным 
дно на рис. (.5, сильные колебания численности ‘про- для двух экспериментальных популяций, приведенным на рис. 2 и 3 их 

исходят в том случае, когда хозяина (комнатную муху) и пара- работы; плотность вы 


1 в ражена числом особей на 1 камеру в 3З0-камерном 
зита (06у) впервые вместе помещают в замкнутую культиваци- дке.) 
онную систему. Если же новые культуры создавали из особей, 


ранее на протяжении двух лет совместно существовавигих в куль- 'модействия популяции, которое с равной вероятностью может за- 
туре, где их численность подвергалась значительным колебаниям, кончиться и адаптацией, и вымиранием. 
то оказалось, что у них посредством отбора выработался эколо- 5 ‚мериканский каштан раньше был важным компонентом лесов 
гический гомеостаз, при котором каждая из популяций была «ло- районе Аппалачских гор на востоке Северной Америки, состав- 
давлена» другой в такой степени, что оказалось возможным пх С я часто до 40% биомассы леса. У него были свои паразиты, 
сосуществование при значительно более стабильном равновесит и и болезни. Родственный ему вид каштана, произраста- 
Однако в реальном мире обстоятельства могут складываться о в Питае, также имел своих паразитов, в том числе пара- 
таким образом, что взаимная адаптация в новых ассоциациях В ческий гриб Еп4о а ратаз са, поражающий кору на стволе. 
не возникает. Всегда есть опасность, что отрицательная реакция г. этот гриб-был случайно завезен в США. Американский 
может стать цнеобратимой и хозяин будет элиминирован. История : 


с заболеванием каштана в Америке служит примером такого взан- 


%5 лава в я 
‹ 
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: - 
е заболевания каштанов в 1Ожных Аппалачах (Джорд 


Е. стви Е т- 
Рис. 7.6. Побтол сколь роковым может оказаться воздействие паразити 


ого у 
жия). Пример (гриба), завезенного из Старого Света, на нового, ин 


анизма ъ 
В го им хозяина (американский каштан). 


фицированио 
каштан оказался неустойчивым к этому новому М т = 
к 1952 г. ве крупные деревья погибли, их мрачные ты ее 
стали характерной чертой аппалачеких т. (рис. р. 
продолжает давать корневые побеги, и эти побеги, прежд Ги: 
а бъет гриб, часто плодоносят, но никто не может сказать, 

будет окончательный исход этой а 
адаптаций. Таким образом, популяция каштана, по тр . ее 
на время, Утратила свою былую доминирующую р о 
в. Есть, однако, некоторая надежда на то, чт давно 

И вирусное заболевание триба можно будет исполь 
не борьбы с болезнью каштанов (см. Ававтоз(аК1з, 1982). 
а леса на изъятие главного доминанта показана В 


тр и выше примеры не подбирались специально, что 
рии поределенислю 1095У зрешия, Тот, кто ивторесу 
бы МОТ сом, легко может обнаружить множество подобных 
т проведя совсем немного времени в библиотеке. Ему 
т о 1) при длительном контакте паразитов и хипг 
стане , : ее 
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ков_с их хозяевами. или жертвой влияние на последних стано- 
нейтральным или Даже благоприятным (ко- 
ии длительных промежутков времени) и 


повреждающее действие оказывают Новыв” 



















и. Действительно, если составить список 60- 


‚паразиты пи " бое 
`лезней, паразитов м насекомых-вредителей, причиняющих наи- 
больший ущерб сельскому и лесному хозяйству, то окажется, что 
‘многиб`из них недавно занесены в_новые_ для них районы, как, 
“например, гриб Епдова_ рагазшса, паразитирующий на каштане, 
‚ или недавно ‘ириобрели новых хозяев или жертв. Европейская 
` хлопковая совка, непарный шелкопряд, японский жук, средизем- 
номорская плодовая мушка — это лишь немногие из интродуци- 
рованных насекомых-вредителей, принадлежащих к этой катего- 
рии. Тот же самый принции применим во многом и к болезням 
человека; наиболее опасны новые, завезенные впервые возбуди- 
тели заболеваний. 

В общем то, что мы называем. «принципом вн ого_усиле- 
вия патоганности» можно. сформулировать следующим. образом: 
эпидемии, эпизоотии или эпифитотии часто вызываются 1) внезап- 














— или быстрым звселением организма, обладающего потенци- 


ально высокой скоростью собственного роста, в экосистему, в `ко- 


торой механизмы регуляции численности для этого нового вида 
ли отсутствуют или малоэффективны; 2) резкими или очень 
ильными изменениями окружающей среды, приводящими к 
уменьшению энергии, необходимой для регуляции по принципу 
‚обратной связи, или каким-либо _ иным _образом_нарушающимур— 
‘способность системы к_саморегуляции, Урок из всего этого таков: 


-не-еледует-допускать интродукцию новых потенциальных вреди- 


телей и избегать по возможности стресса в экосистемах, возник- 


новению.-которого_ способствуют ядохимикаты, уничтожающие 
как вредные, так и полезные организмы. ^_ | 
. отя с экологической точки зрения хищничество и паразитизм 
ень сходны, между их крайними формами — крупным хищни- 
ком и мелким внутренним паразитом — имеются весьма сущест- 
венные различия, касающиеся не только размеров. „Паразитиче- 
‘ские или патогенные организмы обычно обладают. бдлее высоким 
иотическим потенциалом, чем хищники. Их строение, обмен, вы- ` 
бор хозяина и жизненные циклы часто болев сиёциализированы 
_Что связано со своеобразием их среды обитания и проблемой рас- 
„пространен: дного хозяина к другому. ‹ 
_ Особенно интересны организмы, занимающие промежуточное . 
положение мелсду- зшидниками и. паразитами, например парази- 
т 
ее Ы ком, т те ми 
воим_ высоким биотическим потенциалом и БЫбокой специ- 


тов с Е 
ичностью-—-к-- хозяину. Энтомологи научились искусственно 
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разводить некоторых паразитических насекомых и. использовать 


их для борьбы с вредными насекомыми. Попытки использовать с 
той же целью крупных носпециализированных хищников в общем 
оказались неудачными. Например, мангусты, которых завезли на 


острова Карибского моря для уничтожения крыс на полях сахар- 
ного трос 


ика, значительно сильнее понизили численность гнез- 
дящихся на земле --чем численность крыс. Такой способ 
бы 






кет-быть успешным при условии, что 
х мал, специализирован в выборе пищи и обл 


адает высоким 
фиоти 


ги ким потенциалом. Хороший пример такого рода приводят 
в своей работе Хаффейк Кеннетт (НаНЧакег, Кеплей, 1956). 
Эти авторы описали мелкого хищного клеща, который эффективно 


контролирует численность растительноядного клетца на посадках 
‚земляники в Калифорнии. Растительноядные насекомые иногда 


‘успешно используются в борьбе с сорняками (НиНакег, 4957, 
` 4959). 


Человек, к сожалению, еше очень медленно учится-быть, 
бы ралоие Сиоборкный (БОБА, 1082]. чраетершани хеш. 
- НИКОМ», т. е. не истреблять свою жертву полностью при эксилуа- 

66 как ресурса. Проблема оптимального изъятия из Экс. 
плуатируемой популяции обсуждалась Бивертоном и Холтом (Ве- 
уегюп, Ной, 1957), Риккером (В1скег, 1958), Меншуткиным 
(1962), Слободкином (ЗюБодкш, 1962), Силлименом (ЗШомал, 


1969), Вагнером (\У/авцег, 1969), Мак-Калохом (МеСаПочев, 
1979) и многими другими. Теоретически, если кривая сигмоид. 
ного роста симметрична, как 


в логистической модели, то_ско- 
оста $ будет максимальной при плотности, равной 


КВ (при половиве ВетичинЫ плотности насыщения). Ола точка 
егиба сигмоидной кривой была обозначена как уровень под- 
той» или параболической кривой скорости роста вследствие ско- 
шенности вправо (из-за временных задержек) часто может и ис 
находиться точно посередине между 0 и А, поэтому плотность, 
при которой обеспечивается максимальный выход живой продук- 
ции, часто составляет несколько меныше половины равновеспой 
плотности неэксплуатируемой популяции. 

К анализу проблемы можно подойти экспериментально, созда- 
вая опытные популяции в микроэкосистемах. Одна из таких экс- 
периментальных моделей представлена на рис. 7.7. Аквариумную 
рыбку гуппи (Ге_йзез тейсшанлз) использовали для имитации 
популяции промысловой рыбы, облавливаемой человеком. Можно 
видеть, что максимальный урожай получали в том случае, когда 
в каждый репродуктивный цикл изымалась одна треть популя- 
ции, пор авновесная плотность оказывалась несколько мент- 


тей, чем половина плотности необлавливавнтейся поп " 
ределах данного эксисримента это соотношение оставалосР 
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Рис. 7.7. Биомасса и выход продукции в экспериментальных популяциях 
гунпи, которые содержались при трех режимах питания и разных уров- 
нях эксплуатации (в процентах изъятия за репродуктивный период; уро- 
вень доступной пищи в опыте // принят за единицу; в опыте Г он в 1,5 раза 
бельше, а в опыте /// —в два раза меньше). Наибольший выход продук- 
ции получен в том случае, когда в каждый репродуктивный период изыма- 
ли около трети популяции, а средняя биомасса снижалась менее чем на 
половину по сравнению с биомассой в неэксплуатируемой популяции 
(кривые выхода продукции скошены влево). (По ЭШипап, 1969.) 


независимым от несущей емкости системы, которая поддержива- 
лась на трех разных уровнях путем изменения количества корма. 
0 


дновидовые модели часто слишком упрощают реальные от-' 
нош поскольк р читывается роль конкурирующих 
видов; меж 


ь последних может увеличиваться из-за 
‘уменьшения плотности изымаемого вида, и, кроме того, они ис 


пользуют пищу и другие ресурсы, необходимые для поддержани 
эксплуатируемого вида. Хищнику высшего порядка, наприме 
человеку (или наиболее эффективному пастбищному животному 
например корове), очень легко нарушить конкурентное равнове 
сие, что может привести к замещению эксплуатируемого вид 
на другой, непригодный для данного хищника или пастбищног 
животного. Случаи таких «сдвигов» все множатся, по мере того 
‚как активизируется рыболовная, охотничья и т. п. деятельность 
человека. Это дает основание высказать следующее утверждение, 


о следует рассматривать и как вызов и как предупрежде- 
ние: 


зай дновийовые системы, как и монокультуры в сельском 20- 
ЯЗИстае, неустойчивы пд при 


поскольку в условиях 
“Тресса они сильно уязвимы для конкурентов, возбудителей бо- 
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лезней, паразитов, хищников и других факторов, оказывающих 
отрицательное влияние. Несколько хороших примеров этого об- 
щего принципа можно найти в промышленном рыболовстве. 

Мерфи (Митрлу, 1966, 1967) отметил уменьшение численно- 
сти интенсивно облавливаемой популяции тихоокеанской сардины 
(бат@торз саетщеа) и последующее возрастание численности 
близкого по экологии анчоуса {Епётаи$ тот4ох); в данном слу- 
чае произошло замещение чрезмерно эксплуатируемого вида его 
конкурентом, не подвергавшимся эксплуатации, 

В другом случае Смит (ЗшИф, 1966) описал, как последова- 
тельная эксплуатация разных видов в 03. Мичиган в сочетании 
‚ интродукцией новых видов и эвтрофикацией привела к чередо- 
занию вспышек и падений численности промысловых рыб. Пер- 
воначально на протяжении полустолетия неизменным объектом 
рыболовства оставалась озерная форель, однако в результате 
чрезмерного облова, интродукции паразитической миноги и эв- 
трофикации _форель была фактически уничтожена. Вслед за этим, 


быстро бменяя друг друга, здесь появлялись ряпушка, сиг, го- 
лАвль и один экзотический вид сельдевых. Их численность в свою 
очередь сначала возрастала, а затем под влиянием усиленного 
отлова, конкуренции, хищников и паразитов резко снижалась. 
В 4960 г. в озеро был интродуцирован кижуч, который, к радости 
рыболовов-спортеменов, сильно размножился, питаясь экзотиче- 
ским видом сельди Ротоюбиз$ рзеидойатептиз. Однако эта неожи- 
анная удача может быть сведена на нет, если не будет налажен 
пучший контроль за количеством отлавливаемой рыбы и сбросом 
сточных вод, | 
/  Цавление хищников или промысел часто влияют на размеры 
особей эксплуатируемой популяции. Так, отлов рыбы на уровне 
максимального урожая обычно приводит к уменьшению среднего 
размера рыб, а вырубка леса, при которой достигается макси- 
мальный выход пиломатериалов на единицу объема древесины, 
вызывает уменьшение величины деревьев, ухудшение качества 
яревесины. 







в этих озерах не было. В подобных случаях, когда экосистема от- 
носительно мала, один или несколько видов хищников спобвобиь 


контролировать как размерный, так и видовой состав всего тро 
‘фическото уровня. у 


ме лелопатии можно найти в работе Мулле- 
ра и сотрудников, которые изучали-интибиторы, продуцируемиые 


ароматическими кустарицками в Калифорнийском чапарале. Эти 


‘исследоватбли нё тозько выявили химическую природ 


Как мы неоднократно повторяли, нельзя одновременно 
добиться и максимального количества, и наилучшего качества. 
Брукс и Додсон (Вгоокз, Ро4зоп, 1965) описали случай, когда в 
озерах крупные виды зоопланктеров заменялись более мелкими 
после вселения питающихся зоопланктоном рыб, которых ранге 


ду и физио- 
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логическое действие ингибирующих веществ, но показали также 
их важность в регуляции состава и динамики сообщества (см. 
Ми ег, 1966, 1969; МоПег её а]., 1964, 1968). На рис. 7.8 показа- 
но, как летучие терпены, выделяемые двумя видами ароматиче- 
ских кустарников, ингибируют рост травянистых растений. Лету- 
чие токсины (особенно эвкалиптол и камфора) продуцируются в 
листьях и во время сухого сезона накапливаются в почве в таком 
количестве, что с наступлением сезона дождей они подавляют 
прорастание семян или последующий рост проростков в обширной 
зоне вокруг каждой группы кустов. Другие виды. куетарников 


образуют водорастворимые антибиотические вещества различной 
химической природы (например, фенолы или алкалоиды), которые 
также дают им возможность занять доминирующее положение в 
сообществе. Однако периодические пожары, являющиеся неотъ- 
емлемой частью экосистемы чапараля, эффективно уничтожают 
источники токсинов, обезвреживают токсины, накопившиеся в 
почве, и тем самым дают возможность появиться здесь растениям, 
семена которых устойчивы к пожарам. В результате в дождливый 
сезон, следующий после пожара, наблюдается пышное цветение! 
однолетников, которое происходит каждую весну до тех пор, по- 
ка кустарники опять не разрастутся и их токсическое действие 
не достигнет достаточной эффективности. В зрелом сообществе 
чапараля выживает очень немного травянистых растений. Таким 
образом, за счет попеременного действия пожаров и антибиотиков 
происходят циклические изменения видового состава раститель- 
ности, что представляет собой адаптивную черту экосистемы этого 
типа. ° 

Уиттэкер (УУШиакег, 1970) в своем обзоре растительных ин- 
гибиторов приходит к следующему заключению: 

«Высшие растения синтезируют значительное число веществ, 
являющихся репеллентами или ингибиторами для других орга- 
низмов. Аллелопатические воздействия оказывают существенное 
влияние на скорость растительных сукцессий и на видовой состав 
стабильных сообществ. Химические взаимодействия двояко ска- 
зываются на видовом разнообразии природных сообществ; сильное 
доминирование и интенсивные аллелопатические эффекты поддер- 
живают низкое видовое разнообразие в одних сообществах, тогда 
как в других сообществах благодаря различным химическим адап- 
тациям (вследствие того, что эти адаптации ложат в основе дидф- 
о, алия ниш) поддерживается высокое видовое разнообра- 
.зие». 
рае тиб ВОЗ, разумеется, не является достоянием только выспих 
АЕ, известны многочисленные примеры его среди микроор- 
о мов. Иллюстрацией этого служит гриб РешсИЙит, образу- 
а бактериальный ингибитор пенициллин, в настоящее время 
‚ Роко используемый в медицине. Химический антибиоз можно, 
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ароматических в растений в и а Куст апла крупным 
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ассматривать к му интерференционной конкуренции или, 
. смягченном Биде, как аменсализм. Более подробно явление ал- 
взопатии рассмохрено Райсом (Все, 1974). о 
°--ти интересные аспекты биологической и химической «войны» 


в природе вновь приводят нас к вопросу о роли отрицательных 











взаимодействий в экосистем елом. Часто значимость биотиче- 
ских взаимодействий зависит от положения сообщества в физи- 
‘неском градиенте__На рис. 7.9 представлена «модель усоногих», 
ТЕТЕ ( 
`’ ФИЗИЧЕСКИЕ РИОПОГИЧЕСКИЕ { 
ФАКТОРЫ Г Приливно-отливных 3 
— РАСПРЕДЕЛЕНИЕ {обсыхание} я уровни : 
Е ТЯ ь $ хищники 
2 = ам я Средний уровень % 
сизигийного прилива :“ 
Севатай СвВата!иу . } 
| Средний уровень 
: : | т квадратурного прилива 
ре и 


Ва/апиз ы 
Средний уровень воды 





_ Средний уровень 
квадратурного отлива 


277 Средний уровень 
^ сизигийного отлива 


Рис. 7.9. Факторы, контролирующие распределение двух видов усоногих 
ракообразных в литоральном градиенте. У обоих видов взрослые особи 
обнаруживаются в более узкой области по сравнению с той, в которой 
распространяется их молодь. Распространение Вайапиз вверх ограничивает- 
ся физическими факторами (например, обсыханием), а распространение 
СИтатаиз вниз ограничивается биологическими факторами (конкуренция, 
хищничество). (По Е. Оди, 1963, из СоппеЦ, 1961.) 


основанная на экспериментальном исследовании Коннелла. Лито- 
ральная зона на скалистом берегу моря предоставляет исследова- 
телю миниатюрный градиент от участков, где преобладают стрес- 
совые физические воздействия на организм, до участков, где 
большее значение приобретает биологическая регуляция. В про- 
веденных в Шотландии исследованиях Коннелл (СошшеП, 1961) 
обнаружил, что личинки двух видов усоногих ракообразных осе- 
дают в широкой полосе литоральной зоны, но доживают до 
взрослого состояния на более ограниченном участке литорали. 

казалось, что распространение более крупного вида (Ваапиз) 
Ограничено нижней частью литоральной зоны, поскольку он не 
т выносить долгих периодов обсыхания. Более мелкий вид 
( раташз) вытеснен из нижней зоны в результате конкурен- 
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ции с крупным видом и более активными в нижней литорали 
хищниками. Таким образом, физическое стрессовое воздействие — 
обсыхание — оказывается основным контролирующим фактором 
в верхней части градиента, тогда как межвидовая конкуренция 
и хищничество служат главными контролирующими факторами в 
нижних зонах. Эту модель можно применить и к значительно 
более широким градиентам, таким, как Арктика—тропики или 
градиент от высокогорных областей до уровня моря; необходимо 
только иметь в виду, что все модели, хотя и в разной степени, 


чрезвычайно упрощают реальные отношения. 


4. Положительные взаимодействия: комменеализм, 
кооперация и мутуализм 


Определения 


Ассоциация двух видовых популяций, сказывающаяся поло- 
жительно на обеих, чрезвычайно широко распространена в при- 
роде и, вероятно, имеет не менее важное значение для определе- 
ния облика популяций и сообществ, чем конкуренция, паразитизм 
ит. д. Положительные взаимодействия удобно рассматривать в 
той последовательности, в какой они формировались в ходе эво- 
люции: комменсализм (преимущество имеет одна популяция), 
протокооперация (пользу получают обе популяции) и мутуализм. 
(пользу получают обе популяции, причем они полностью зависят 


друг от друга). 


Объяснения 


Широкое восприятие дарвиновской идеи о «выживании наибо- 
лее приспособленных» как важном механизме естественного от- 
бора послужило причиной того, что внимание исследователей со- 
средоточивалось на различных проявлениях конкуренции в Жи” 
вой природе. В результате значение кооперации между видами 
оказалось недооцененным. Во всяком случае, до настоящего вре- 
-яони положительные взаимодействия изучены количественно дА- 
леко не бтоль подробно, к —отрицательные взаимодействия. 

заниех С редполбжить, что в конечном итоге 


`С полным основанием можно п 
отрицательные и положительные взаимодействия между видами 
та и что оба типа взаимодей- 


в природе уравновешивают друг дру 
ствий в равной степени важны для эволюции видов И стабилиза- 


ции экосистемы. 
Паиболее простой тии положительных взаимодействий, кото- 


рый, по-видимому, представляет собой первый шаг на пути” их 
развития, — комменсализм. Он характерен, в частности, для взаи- 
моотношений между неподвижными растениями и животными, 
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с одной стороны, и подвижными о 
я рганизмами — с другой 
: ой. ь 
а наблюдать комменсализм в океане. И, | 
- СА В о в каждой раковине двустворчатого ие 
—. а дой губки находятся «незваные гости», кото 
й — —_ укрытие, но в свою очередь не приносят ем а 
ива а В мантийной полости устриц, наприме т — 
- с ее вп Е и. —_ 
кре т КОВнИНОМ (В ВнВОВ еО свой статус г —. 
а ВОЛ а (Сьлэбизен, МеГегтойь, 1958). Дейлс (р | 
‚Животных а о ен КОовоатазму у морон ы 
крупных мо га исляет 13 видов, живущих как «гости» в Е. ны 
аа бр р и червей (Етесй5) и роющих креветок (Сапа. 
моллюски в 4). К их числу относятся рыбы, двуство — 
И ‚ мнотощетинковые черви и крабы; они а 
пищи хозяина или про , тея ос- 
дуктами его жизне 
Многие комменсалы используют в качестве а. 
и вид, другие же — разные виды ЗИ 
ишь 0 . 
: дин шаг отде мменсализм от такой 
при которой оба организма пол ТВ СИТУЗИИ: 
И Рано о уча преимущества от объедине- 
тия или какого-либо иного взаимодействия друг с другом; в 
случае мы иодеиствия друг с другом; 
а. ю о дело с протокооперацией. Много а . Е 
1954 по этому вопросу покойный Олли (А т 
). Он_полагад, что нач и (Аее, 1938 
анальные стадии кооперации между ви. 
многие из этих 
мером в . -обоих_в 
о як морю, где такая вазимная а 
Е ОбЕОинОнаи Або я ие ь 
Зато плашикавт при ОБЪЕЛИИОНИИ. крабов и кишечнотолостных 
т ты ляются к спине крабов. (иногда ‘крабы 


«сажают» их сами), маскируя и. 
г), маскируя и защищая их (у киш полост- 
очередь получая от 


ны. 
х имеются стрекательные клетки), в сво 
кусочк 
у и пищи, остающиеся от их трапезы, и используя их 














у. 


как транспортное средство. 


это 
ни. 
зависимо й т га. сле Йй этап — развити 
назван. поп пяций гот га. Таки чаи И 
циац Ю входя 0г0_с. иоза ря 
И. т_совсем_ разные животные _Часто в ассо- 


ализма т тые, Фактически случ 
встречаютс случаи му- 

треба я_у организмов в 

ребностями. (Организмы змов с очень разными по- 


= со сходными пот 
Упают в конкуренцию.) Наиболее о 
важные мутуалистические 


системы 

во 

зникают между автотрофами гетеротрофами 
что 


неу 
о, поскольку эти“ 
чы в конце кон и ДВ онента_экосистемы долж- 


о 
ре г ба а о 50оВ сбалансированного сим 
зависимос . 
ествах ть, часто наобл 
об ‚ не отно & категории одаемая в 


означи | 
и . я т влении, которы 

мутуализм; последнии имеет место — о и 

да, 


112 Глава 7 


когда какой-либо определенный гетеротроф становится полностью 
зависимым от некоторого автотрофа в отношении пищи, а суще- 
ствование этого автотрофа зависит от защиты, минерального об- 
мена и других жизненно важных функций гетеротрофа. Приме- 
ром может служить сотрудничество между азотфиксирующими 
бактериями и высшими растениями (подробнее об этом см. гл. 4). 
Мутуализм обычен также между микроорганизмами, способными 
переваривать целлюлозу и другие стойкие растительные остатки, 
и животными, у которых нет необходимых для этого ферментных 
систем. 

Как отмечалось ранее, мутуализм, по-видимому, приходит ыы 
смену паразитизму по ходу эволюции экосистем в сторону болр\ 
шей зрелости; и он, вероятно, особенно важен в. тех случаях» 
Когда лимитированы некоторые ресурсы среды (например, на и 
плодородной почве); й сит мная #06: я м0- 

ет обеспечить весьма существенное селективное преимущество. 









Вопрос_о возникают и закрепляются генети- 
чески так аимовыг ния в мире дарвиновеко» 


борьбы за существование, до сих пор вызывает оживленные дис. 
куссии среди популяционных генетиков; речь об этом пойдет 


. 


_Иримеры 


Хорошо изучен облигатный симбиоз между жвачными (к0“ 
ровы) и бактериями, обитающими в их рубце (см. Нипоме, 1963. 
1966, 1975). Анаэробные условия в рубце неблагоприятны ДИ 
роста бактерий (только 10 процентов энергии травы или сена’ 
съеденных коровой, ассимилируются бактериями), но именно бла” 
годаря этим неблагоприятным условиям жвачные вообще могу“ 
существовать на таком субстрате, как клетчатка. Основная частР 
энергии, полученной в результате деятельности микроорганизмо?' 
запасается в жирных кислотах, которые образуются из клетчаткИ® 
но не разлагаются дальше. Жвачные могут непосредственно а 
симилировать эти копечные продукты. Таким образом, партиеР” 
ство очень полезно для жЖвачных, которые получают ббльшу® 
часть энергии в виде клетчатки; эту энергию они не смогли 0 
использовать без помощи симбионтов. Бактерии в свою очерей” 
обеспечиваются «культуральной средой» с постоянными темпер?” 
турными условиями. 

- Достаточно хорошо изучены мутуалистические отношенй 
Между переваривающими клетчатку микроорганизмами и 979 
нистоногими; часто такие мутуалистические отношения являют . 
ведущими в детритных пищевых цепях (гл. 3, разд. 4). Наиболе. 
известно сотрудничество между термитами и обитающими ® Г. 
ипитечнике жтутиковыми; впервые этот случай мутуализма бы 
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исследован Кливлендом (Сеуеава, 1924, 1926). Многие виды 
термитов не могут переваривать древесину, которой они питают- 
ся, без этих специализированных жгутиковых (группа видов 0т- 
ряда НурегтазЯе та). Это было доказано экспериментально: тер-. 
миты погибали от голода, если у них искусственно удаляли жгу/ 
тиковых из кишечника. Жизненный цикл симбионтов точн 
скоординирован с жизнедеятельностью хозяина; в частности, пр 
выделении термитами гормонов линьки жгутиковые образуют ци 
ты. Это очень важно для передачи, а также для повторного з6- 
ражения термитов, теряющих при линьке выстилку кишечник 
и затем снова заглатывающих ее. Симбионты термитов живу 
внутри тела хозяина. Однако еще более тесная взаимосвязь можёт 
возникать между хозяевами и микроорганизмами, живущими вне 
животного-хозяина; подобные ассоциации фактически предста 
ляют собой следующую ступень в эволюции мутуализма (здес 
меныше вероятность того, что такие взаимоотношения могут пре 
вратиться в паразитизм!). Интересны в этом отношении некото- 
рые тропические муравьи, которые разводят целые грибные сады 
на листьях, принесенных в муравейник. Муравьи удобряют «по- 
севы» грибов, заботятся о них и собирают урожай точно так же, 
как это делал бы рачительный фермер. Мартин (Маги, 1970) 
показал, что в системе муравьи—грибы детритная цепь укора- 
чивается, что ускоряет естественное разложение листьев. Для 
разложения листьев в норме требуется определенная последова- 
тельная смена микроорганизмов, причем грибы базидиомицеты 
появляются на последних стадиях разложения. Однако если листья 
в грибных садах «удобряются» выделениями муравьев, то грибы, 
подобно быстрорастущей монокультуре, оказываются способными 
быстро размножаться на свежих листьях, обеспечивая муравьев 
пищей. Для поддержания этой монокультуры так же, как при 
интенсивном возделывании зерновых человеком, требуются боль- 
шие затраты энергии, в данном случае «муравьиной энергии». 
Мартин следующим образом резюмирует описанные факты: 
«Культивируя как источник пищи организм, разрушающий клет-' 
чатку, муравьи получают доступ к огромным запасам клетчатки 
в тропическом дождевом лесу, используя ее опосредованно в 
качестве пищи. То, что у термитов осуществляется на основе эн- 
досимбиотической связи с микроорганизмами, разрутающими 
клетчатку, у муравьев достигается посредством более сложной 
эктосимбиотической ассоциации с разрушающими клетчатку гри- 
бами. Если говорить о биохимическом аспекте этой связи, то гриб 
можно рассматривать как поставщика ферментного аппарата, 
служащего для разложения клетчатки. В фекалиях муравьев со- 
держатся протеолитические ферменты, которых нет у грибов, 
и муравьи, таким образом, являются поставщиками ферментного | 
ппарата, служащего для разрушения белков. Этот симбиоз, сле- 





Рис. 7.40. Типы микоризы. А. Трехлетние сеянцы белой сосны (Ртиз 5470- 
биз), лишенные микоризы (7) и с сильно развитой эктотрофной микоризой 
{2). Б. Эндотрофная микориза; мицелий гриба проникает в клетки корня. 
В, Перитрофная (внематричная) микориза образует нечто наподобие чехла 
или оболочки вокруг кория сеянца ели (Рёсеа рипрепз). Г. Перитрофная 
микориза, образующая плотную обертку или плотную мантию вокруг кор- 
ней, погруженных в богатую органикой подстилку тропического леса. 


(Фотографии с разрешения проф. 5. А. У/И4е из Висконсинского универ“ 
ситета.) 
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о. можно рассматривать как а аа. 
а происходит интеграция углеродного и 
при кот З | 
оно р и экскрементов, которое, по-видимо- 
Копрофатито, в чертой детритофагов, можно, р 
му, является ро а менее сложный, но та? - 
рассматривать как случай мутуализма, объединяющий уг мы 
бен микроорганизмов и животных, своего род 
ный ип азот 1 


и к 
«паружный рубец». 
Эколог Джензен \*^ 
“пример мутуалистическ 


(Тапзеп, 1965, 1966) описал ат 
ой связи между определенными р 
ним из видов акации в трониках. а 
муравьев и ОР _ пищу и жилье (муравьи гнездятся в на 
ставляет муравьях Муравьи же в свою очередь защищают д ре 
а колючек). тельслв_растительноядных насекомых. ЕР — 
от ВОЗМОЖНЫХ ПОС иногда вотречиетея в ирироде при 
ЗВ ОП Убрать УРА тащидми) , го ма дерево сразу 24 па. 
обработке ть набекомые, оно лиабтсЯ листы 
палают листогрывут 


ее астениям и 
Аа } микроорганизмами и р: 

- | озу между мик 

Благо; симбиозу. 


укция ии- 
грмг оты минеральных веществ. продуе о о. 

ускоряют о чиия т.е. — 
т. Наиболее яркий иример В С зеходящийся в 
о 5ня представляет 6000и мицелий гриба, ий (не путать 
ии, о мутуализма с живыми корнями. раслений ее 
ны трибами, кото ме убивают корни). А поза 
паразитическими _ “и бобовых, грибы при Вза‘. 


_ : актерий и о аа . 
случае азотфикоиие т бравурт-евоото" рода Сложные 01 
„бябиетвии © ТканБЮ К ‹ать из почвы 
о ше способность растения а аекоти- 
и ъные вещества. В свою очередь т и астения. Потоз 
Е плеть фотосийтетической _ то, г 
рые продугт тн через микоризу, настолько ва Е и 
— : й |< ————б—д—————— к 
т м направлением пищевой цепи, ва^ —-—-. 
"Е. СЧИТАТЬ ТА 
то на рие.--—-: 1, А. с. 7.10): 
и ‹0 а может иметь несколько форм (рис т базидиоми- 
"о ь трофная микориза, м ктуры выходи- 
1. Эктотр этом формируются мы стру , 

етами; при? ( 4 . 

- ружу. через кору кория (рис. 7.15, бразуемая фикомии“ 
ва отрофиая микориза, чаще всего С р 7.40, Б). Мико 
нд : $ ис. Г.1, е 

. тки корня (р р 
. оникают в кле но куль 
—_ ие распространена на корнях деревьев, . 
того типа м но. : 
— ть и исследовать ее весьма слож и образуютгля 
тивирова фпая (или внематричная) и В. Г), но мис 
итро р 
и то 6 обертку или скопления (рис. 7.10, я. Полагают. 
Е м пе проникает через эпидермис кор здании благо“ 
ео —_ этого типа играет не аа р ющей пре” 
орт ть > соо у 
м ое «ризосферной среды», спо У 
прият! ; . 
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вращению нерастворимых или недоступных минеральных веществ 
в форму, которая может использоваться корнями. 

Многие деревья не могут расти без микоризы. Лесные деревья, 
пересаженные на ПОВ прерии или интродуцированные в другие 
айоны, часто не спосооны. расти до тех пор, пока_не. произойдет 
заражения грибиыми симбиолтами. Сосны со здоровой микоризой 
прекрасно растут на такой бедной почве, которая по принятым 
бЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВвеиным стаидартам не пригодна для посевов зер- 
новых культур. Грибы могут метаболизировать «недоступный» 
фосфор и другпе мпнеральные элементы путем образовапия хе- 
латных соединений (объяснение этого процесса см. т. 1, с. 54) 
или иными, пока еще неясными путями. Если в почву добавить 
меченые минеральные соединения (например, радиоактивный 
фосфор), то до 90% этих веществ быстро поглощается микоризой; 
затем происходит медленное перемещение этих веществ в рас- 
тение. 

Весьма кстати, что мутуалистическая система, как_сос- 

—микориза, способна выживать нп пах тектаров юга 
СПА, где верхний слой почвы был уничтожен в результате дли- 
тельного возделывания монокультуры-п сложивтивися там прак- 
тики ведения сельского хозяйства, при которой владельцы не жи- 
т на СОбОТЕЕНЫ ых з6мляху-не-будь-сосны;вое`5ти земли пре- 
вратились бы в пустыню. “Замечательные свойства системы 
сосна—микориза были использованы также и в Коппер-Хилле 
.(тл. 2, разд. 4). 

Роль микоризы в возвращении минеральных веществ в кру- 
о ее значение в тропиках и необходимость для культур, 
зависящих от таких механизмов возврата, рассматриваются в 
гл. 4, разд. 7 и 8. Дополнительные сведения о мутуализме между 
микроорганизмами и растениями см. Нашеу, 1959; Во\та, 1965; 
У’е, 1968; Макс, Ко7озузКт, 1973; Запдегз её а1., 1975 и Мах, 
ВиеШе, 1979. 


Лишайники —эт0_ симбиотическая система определенных гри- 


ов. и водорослей; функциональная и морфологическая связь 


организмов настолько тесна, что их можно рассматривать как 


<воего рода особый оргапизм, не похожий ни на один из слага- 


щих его компонентов. Лишайники обычно классифицируют как 





















г твари чипом чине нае 

отдельные «виды», несмотря на то что они состоят из двух нерод- 
Ственны дов. Вомпоненты липайнико иожно изоли- 
рованно культивировать в лаборатории, однако сами лишайники 


Трудно вырастить в культуре, хотя в природе они могут сущест- 
вовать в очень 


в суровых условиях. Лишайники интересны тем, что 
и ме $ блюдать ную эв т за- 
ы мутуализм неке п три < ЛИ- 


айников гриб 


актически проникает в клетки водоросли, как 
оказано н 


-—зано на рис. Т.М, А, и по существу является паразитом. 
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Клетки водоросли 





Гифы гриба тесно 
примыкают к клезкам 
водорослей, но не 
проникают в них 


Гифы гриба 
переплетаются с 
нитями водоросли 


Гифы гриба 
проникают в 
клетки водоросли 


рис. 7.44. Направление эволюции от паразитизма к мутуализму у лишай- 
ников, А. У некоторых примитивных лишайников грибы проникают в клет- 
ки водорослей. Б и В. У эволюционно более развитых видов водоросль и 
триб живут в гармоничных отношениях, принося друг другу взаимную 
пользу. (Е. Ода, 1963.) 


/ 
{ 


У эволюционно более развитых видов мицелий гриба (его гифы) 


не проникает в клетки водоросли, но оба организма живут в пол- 
-нНой гармонии (рис, 7.14, Би В). 
ие сведения о симбиотических ассоциациях см. в трудах 


симпозиума под редакцией Натмена и Месси (Майтап, Маззе, 


1963), а также в работах Непху, 1966 и СЪела, 1971. Взаимоот-' 


ношения между человеком, культурными растениями и домашни- 
ми животными, которые можно рассматривать как особую форму 
мутуализма, обсуждаются в гл. 8. В гл. 2 была описана ассоциация 
между кораллами и водорослями, способствующая увеличению 
скорости возврата биогенных элементов и повышению продуктив- 
ности всей экосистемы. 





Модель лишайника, представленная на рис. 7.14, симво- 
лична для человека. До сих пор человек существовал в своей 
автотрофной среде как паразит, потребляя то, что ему нуж- 
но и не заботясь о благосостоянии своего хозяина, т. е. пла- 


неты. Непомерно разрастающиеся города становятся парази- 
тами сельской местности, которая так или иначе должна 


снабжать их пищей, водой и воздухом и перерабатывать 


огромные количества отходов. Ясно, что человек должен 


-установиль мутуалистический. союз_©с природой. оли ов 
Яе научится этому, то, подобно «неразумному» или «неадап- 


“тированному» паразиту, может довести эксплуатацию своего 
хозяина до такой степени, что погубит и себя, 





ЕВЕ ЕЕ НЕВЕ 
> 
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5. Концепции местообитания, экологической 
ниши и гильдии 


Определения 


то, где его обычно можно найти. Экологическая ниша — понятие 
более емкое, включающее в. себя. не-телько физическое простран- 
ство, занимаемое ортанизмом, но и функциональную роль орга- 
нидма в сообществе (например, его трофическое положение) и его 
положение относительно градиентов внешних факторов — темпе- 
ратуры, влажности, рН, почвы и других условий существования. 
Эти_три аспекта экологической-ниши_удобно обозначить как про- 
| странствениую ниицу, или ниииу места, трофическую нишу и мно- 
\омерную нишу, или ниш) как гиперобъем. Следовательно, эко- 
логическая ниша “организма зависит не только ‘от того, где он 
живет, но включает также общую сумму его требований к окру- 
жающей среде. Концепция ниши оказывается наиболее полезной 
для количественных оценок различий между видами (или внутри 
вида в разных местах и в разное время) по одному или немногим 
основным (т. е. операционально значимым) признакам. Для ха- 
рактеристики ниши чаще всего используются два измерения — 
ш перекрывание ниши с _с ы.ВидДов 


сообществе, обладающих сходными функциями и нишами оди- 


накового диями. Виды, занимающие 


одинаковые ни теографических областях, называют- 











Объяснения и примеры 


р 
Термин «местообитание» широко используется не только в эко- 
Зогии, но и в других областях науки. Так, местообитание водных 
Засекомых: клопа-гладыша (М№Мофюпеса) и плавта (Сойха), пока- 
Эных на рис. 7.12, — это мелководные, покрытые раститель- 
Четью пространства (литоральная зона) прудов и озер, куда 
но пойти, чтобы собрать этих замечательных водных клопов. 
* виды занимают, однако, очень разные трофические нипти. 
адыш — активный хищник, а плавт питается преимущественно 
агающейся растительностью. Другой пример разделения ниш, 
чованного на способах питания, показан на рис. 7.4. В эколо- 
эАческой литературе можно найти множество подобных примеров 
цествования видов, использующих разные источники энергии. 
естообитание может также обозначать место, занимаемое це- 
сообществом. Например, местообитание шалфейного сообще- 
: ‚песчаной степи — это гряды холмов с песчаной почвой, тя- 
иеся вдоль северных берегов рек на юге Великих равнин в 
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Рис. 7.12. Два водяных клопа (Нет! р\ега) — Моюнеса (А) и Сомха (Б), 
которые живут в одном и том же местообитании, но из-за различий в пи- 
тании занимают разные трофические ниши. 


СШТА. В данном случае местообитание слагается преимуществен- 
но из физических, или абиотических, комплексов, тогда как мес- 
тообитание упомянутых выше водных клопов включает живые и 


меживые объекты. Таким образом, местообитание одного организ- 


ма или группы оргайизмов (популяции) включает помимо абио- 
тической среды также и другие организмы. Для описания меето- 
обитания сообщества достаточно только последнего. Во избежание 
недоразумений важно различать эти два возможных примбнения 
термина «местообитание». 

Экологическая ниша — понятие более новое и оно не имеет 
столь широкого применения вне экологии. Расилывчатые, хотя и 
полезные термины, такие, как ниша, трудно определить и выра- 
зить количественно; в данном случае лучше всего рассматривать 
историю возникновения понятия. Джозеф Гриннелл (Уозерй 
СтшиейЙ, 1947, 1928) пользовался словом ниша «для обозначения 
основной единицы распределения, в пределах которой данный вид 
удерживают его структурные и инстинктивные ограничения...: 
на одной и той же территории не может быть двух видов, кото- 
рые долго занимали бы совершенно идентичную экологическую 
нишу». (По случайному совпадению, последнее утверждение пред- 
шествовало экспериментам Гаузе, продемонстрировавшим ‘ прин- 
цип конкурентного исключения; см. рис. 7.2.) „Таким образом, 


Г иннелл трактовал нишу преимущественно как микромебтооби- 


тание или то, что мы назвали бы теперь пространственной нишей. 
Чарлз Элтон (СВ. Ел, 1927 и носледующие публикаций) в Анг- 
лии был одним из первых, кто придал термину «ниша» смысл 
«функционального статуса организма в сообществе». Поскольку 
Элтон имеет очень большое влияние на экологическое мышление, 
` представление о том, что ниша не есть синоним местообитания, 
получило широкое распространение, а поскольку он уделял 0 
новное внимание энергетическим отношениям, его вариант этого 


понятия можно обозначить как трофическую нишу. 
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В 1957 г. Хатчинсон показал, что нишу можно рассматривать 
как многомерное пространство или гиперобъем, в пределах кото- 
рого условия среды позволяют существовать особи или виду 
неопределенно долго. Нишу Хатчинсона, которую мы будем на- 
зывать многомерной, или гиперпространственной, нишей, можно 
описать с помощью количественных характеристик и оперировать 
с ней математически. Например, двумерные климаграммы 
(рис. 5.15), изображающие климатическую нишу одного вида 
птиц и одного вида плодовой мухи, можно расширить путем вве- 
дения ряда новых координат, учитывающих другие параметры 
окружающей среды. Хатчинсон {НиюЫтзоп, 1965) различал так- 


же фундаментальную нишу — наибольший «абстрактно заселен- 
ный гиперобъем», когда в ограничен конкуренцией с другими 
ни нидамцыидий 


видами, и реализованную нишу — меныпий гиперобъем, занятый 
в условия® биотических ограничений. Эти два понятия двумерных 





отит 
ниш иллюстрируются на рис -В. 
андермеер (Уапдегтеег, 1972) несколько расширил кондеп- 


цию реализованной ниши Хатчинсона, включив в нее допущение 
о том, что если в данном местообитании имеется 0, 1, 2, 3,... в 
взаимодействующих видов, то их реализованные нипти будут раз- 
личными. В отсутствие потенциальных конкурентов вид занимает 
оптимальную (или фундаментальную, по Хатчинсону) нищу, 
но при наличии других сходных видов следует говорить не об 
одной реализованной нише, а о целом ряде частных ниш, число 
которых зависит от числа потенциальных конкурентов. Итак, 

андермеер рекомендует пользоваться термином частная ниша 
вместо термина «реализованная ниша». Простая аналогия из по- 
вседневной жизни, вероятно, может помочь нам разобраться в 
этих перекрывающихся и иногда противоречивых вариантах при- 
менения в экологии термина «ниша», Если в нашем человеческом 


обществе мы хотим © камео поднйХомиться, то для начала мам 
необходимо узнать адрес этого человека, т. е. место, где его мож-\ 
Зо ИИТЕ“ ЧА Трес» аесь соотвототатет местообитанию органиеме \ 
днако, чтобы узнать человека как следует, желательно знать о 
Оде его занятий, его интересы : у ще роль, которую 
эн играет в жизни общества. В данном случае профессия будет, 
алогом ниши. _ ео 
Сходная ситуация наблюдается при изучении организмов: 
знание местообитания — это только начало. Для определения ста- 
Туса организма в природном сообществе мы должны располагать 
некоторыми сведениями о его активности, в частности о питании, 
источниках энергии и путях ее распределения; нужно, кроме 
ТОГО, знать соответствующие популяционные характеристики, та- 
5ие, как внутренняя скорость роста, приспособленность и т. д., 












\" Наконец, нужно знать о влиянии данного организма на другие 


рганизмы, с которыми он взаимодействует, и о той степени, в ка- 
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Рис. 7.13. Схематическое представление концепций ниши. А и В — ниша 


как гиперобъем. На верхней диаграмме В два вида занимают не перекры- 
вающиеся ниши, на нижней диаграмме ниши перекрываются настолько 
сильно, что возникает жестокая конкуренция, приводящая к дивергенции 
(показано стрелками). Б. Распределение активности двух видов вдоль оси, 
имеющей размерность ресурса, иллюстрирует конценцию ширины ниши и 


перекрывания ниш. 


кой он воздействует или может воздействовать на важные собы- 
тия в экосистеме. 

Мак-Артур (МасАглт, 1968) отметил, что экологический 
термин «ниша» и генетический термин «фенотип» — понятия ана- 
логичные; оба они связаны с неопределенным числом признаков, 
имеют некоторые или даже все общие переменные и оба весьма 
полезны при установлении различий между особями и видами. 
`Таким образом, ниши сходных видов, объединенных одним общим 
: местообитанием, можно точно сравнить, если проводить сравнение 
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лишь по нескольким операционально значимым переменным. Мак; 
Артур сравнивает ниши четырех видов американских лесных 
вунов (РагиНЧае). Все они размножаются в одном макроместо 
обитании — еловом лесу, но собирают корм и гнездятся на разны; 
частях елей. Для этой ситуации Мак-Артур построил математи- 
ческую модель, представляющую собой систему уравнений конку 
ренции в матричной форме. Коэффициенты конкуренции в модели 
вычислялись для взаимодействий каждого вида с каждым из трех \ 
других. В одной из пар видов наблюдалась особенно жестокая 
конкуренция, поэтому весьма вероятно, что в отсутствие любого 
яз этих двух видов другой займет вакантное пространство ниши. 
Общая тенденция уменьшения ниши при конкуренции между ви- 
дами иллюстрируется на рис. 7.3. 

Термин гильдия в современной экологической литературе час- 
то используется в применении к групнам видов, таким, как изу; 
ченные Мак-Артуром лесные певуны, роль которых в сообществе 
одинакова или сравнима (см. Воо® 1967, который первым указа 
на возможность такого использования термина). Можно привест 
и другие примеры гильдий — это осы, паразитирующие на попу- 
ляциях питающихся нектаром насекомых, улитки, живущие в лис- 
товой подстилке леса, и лианы, проникающие в нолог тропическо- 
го леса. Гильдия — удобная единица для изучения взаимодействий 
между видами, оцнако при анализе сообщества ее можно рассмат- 
ривать как функциональную единицу, в результате чего отпадает 
необходимость рассматривать все до единого виды по отдельности. 

ий_или_преетренезвенных ниш 
внутри гильдий ширбко распространено, являясь печти правилом. 
в примера показаны на рис. 7.14. У шести из семи видов лес- 
ных слизней более четко разделяются ниши в областях питания, 
тогда как у пяти видов бокоплавов наблюдается значительное пе- 
Зекрывание ниш вдоль градиента солености. 

В качестве показателей при сравнении ниш крупных растений 
и животных часто пользуются результатами промеров морфоло- 
гических признаков. Например, Ван Вален (Уап Узеп, 1965) 
нанел, что показателем «ширины ниши» могут служить длина п 
толщина клюва у птиц (клюв, конечно, отражает вид потребляе- 
мой пищи). Оказалось, что коэффициенты вариации толщины 
КлюЮвов у островных популяций шести видов птиц больше, чем у 


В гри 
иковых; это соответствует большей ширине ниш (большему 

аз азию занимаемых местообитаний и типов пищи) на ост- 
конкурирующих видов. Конкуренция. внутри 


ада асто сильно уменьшается, если разные стадии жизненного 


ее нимают разные ниши. Головастики, например, — расти- 

ьноядные, а взрослые лягушки, обитающие в том же самом 
ФУду, — хищни ение нипг можно н 
У разными полами. У дятлов 
















Тсо4ез (старое название — 
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Рис. 7.14. А. Разделение ниш по высоте обитания у лесных слизней. (По 
Лито, Вагкпат, 1979.) Б. Расположение местообитаний бокоплавов 
вдоль градиента солености. (По Кепсве], Ка\@шо, 1979.) 


Репагосориз)\ самки и самцы различаются по величу 
пищевому поведению (Тлбоп, 1968). У ястребов, как и у многих 
‘насекомых, особи разного пола заметно различаются по раз: 
тела и, следовательно, по характеристикам пищевых ниш. 
Можно ожидать, что введение в природные экосистемы как 
биогенных элементов, так и токсичных химических веществ в 
большей степени изменяет соотношение ниш тех видов, которые 
наиболее подвержены этому воздействию. Так, Бакелар и Одум 
({ВаКеаат, Обим, 1978) при изучении влияния производимого в 
промышленных масштабах удобрения, содержащего М, Р и К, 
на растительность залежи обнаружили, что в результате приме- 
нения этого удобрения ширина ниши и перекрывание ниш не ии3- 
менились у большинства видов, но у главного доминанта — золо- 


по величине клюва ип 
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тарника (один из видов 5ой4ато) ширина ниши существенно 
увеличилась, численность его возросла за счет растения-кодоми- 
нанта (одного из видов Аз{ег). : 

В следующем разделе мы рассмотрим, в какой степени ра 
пределение видов по обилию внутри трофических уровней, ть 
сономических групи (птицы, насекомые и т. д.) и сообществ в 
целом позволяет нам лучше понять природу взаимодействия ниш. 

Виды, заним: д или похожие-ниши в.разных 
гедГрафических областях, называются экологически эквивалент- 
ными, причем асающихся областях эти виды обычно. 
близкородственны таксономически, тогда как в несоприкасаю- 
щихся областях они часто не имеют родственных связей. В раз- 
ных флористических и фаунистических областях сообщества силь- 
но различаются по видовому.-составу, но во всех. тех. местах, где 
независимо от географического положения физические условия‘ 
одинаковы, развиваются сходные экосистемы. Эквивалентные 
функциональные ниши оказываются занятыми теми биологиче- 


скими группами, которые имеются в фауне и флоре данной 0об-_ 
ласти. Так, экосистемы типа злаковников развиваются повсю 





где имеются соответствующие климатические условия, но виды 
злаков и травоядных могут быть совершенно различными, особен- 
но если эти области разделены мощными барьерами. Крупные 
кенгуру Австралии экологически эквивалентны бизонам и анти- 
лопам Северной Америки (на обоих континентах этих животных” 
теперь в значительной степени замещают коровы и овцы). 

Табл. 7.3 и 74 иллюстрируют два примера экологической эк- 
вивалент 


ности в местообитаниях морского берега и степи. Брюхо- 
ногие моллюски, 


6. „сменяющие друг друга по высоте берега на по- 
режье Северной и Южной Америки, все принадлежат к одному 
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роду, но птицы в степях Канзаса и Чили относятся к разным 
семействам. 


Таблица 7.4. Экологические эквиваленты среди видов степных птиц В Кан- 


засе и Чили! 


Отношение 
Размеры Длина клю- толщины 
Экологические эквиваленты (пары видов) тела, мм ва, мм клюва к его 
длине 
Восточный трупиал 
(ЗигпеИа тавпа) 
Канзас 236 32,1 0,36 
Красногрудный трупиал 
(РезЦез тииат) 
Чили 264 33,3 0,40 
Саванный воробей 
{Атталтати$ затаппагит) 
Канзас 118 6,5 0,60 
Желтый степной выюрок 
(51са1$ пиеша) 
Чили 125 7,1 0,73 
Рогатый жаворонок 
(Егототри а айрезйч8) 
Канзас 157 11,2 0,50 
Чилийский конек 
(Ап сотгепаегаз } 
Чили 153 13,0 0,42 
о 


ого региона различаются своими нишами питания, на что 


Три вида из кажд. 
но каждая пара эквивален- 


указывают различия величины тела и размеров клюва, 
тов очень сходна морфологически, что указывает на большое сходство ниш. Тру- 


пиалы таксономически близко родственны, вторая пара родственна только на уров- 
не семейства, виды третьей пары принадлежат разным семействам (По Соду, 1974.) 


6. Видовое, структурное и генетическое 
разнообразие в сообществах 


Определения 
Из общего числа видов какого-либо трофического уровня или с0- 
общества в целом обычно лишь немногие бывают доминирующи- 
ми, т. е. имеют значительную численность {большую биомассу, 
“продуктивность или другие показатели «значимости»); большая 
ке часть относится к редким видам (т. е. имеет низкие показате- 
ли «значимости»). Правда, иногда доминантные виды отсутству- 
ют, а многие виды характеризуются промежуточным обилием. 
Видовое азнообразие слагается из двух компонентов: ь 
ббзатства, или плотности видов, которое характеризуется общим 
числом имеющихся видов, и 2) _ выр0в основанной 
на относительном обилии или другом показателе значимости вида 


ого. ` 


о 
А во (мног 
Юо огообразне 
ь бщее числ }-или плотность, видов: это 
г , .— 
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и положении его в ст 
руктуре домине 
зие увеличива трования. Ви 
аа от о нри увеличении размеров пло О НА 
соких широт к экватору. В а и при про- 
: ах же, под- 


вергающихся ст й 

о. мы воздействиям, видовое разнооб 

конкуренции в старых ее может снижаться в Е. не- 

х сообществах, существующих в р о 
ь ; стабильной! 


изической среде. Б 

образия: 1 . —. Е роль играют два других типа разно+ 
неа. ообразие, которое является о. те 
сти, наличия пищевых и периодичности а тви1 
компонентов популяций етей и других способов ран жи исто- 
разнообразие, т. е и и 2) о 
. е. по; жание гет еское 
полиморфизма ты тотипических И 
а ее другой генотипической Е 
и о необходимостью в приро воути,, Возорая 

5 ги уж ны ы 
типического разнооб уже знают, что уменьшение и 
разия, происходящее вследствие го и гено- 
деятельности 


еловека, ставит н Ь к б 

ч а гран ис их адаптаций 

В . р а возможность бу ущ Й 

как в природных экосистемах, так и в агроэкосис т 
темах. 


Объяснения 


Характерной чертой структуры сообществ в 


а такж : 
е сообществ тропических -областей-с. северных широтах, 


ливых-—и-еух - 
- х--сезонов явл чередованием дожд. 
ли и ов является ть 

ли дом озенов является наличие немногих ебъыеиты 
доминантных, видов, з х, 


особей представл : 
й, и многих редких видов, пре ленных большим 
’ 


особей } 

о р влажных тропиках, где 

о ается множество видов сн 

=. щую тенденцию 
стрирует рис. 7.15. 

роды состоит в том, 


числом 
детавленных малым числом 
о смены сезонов, обычно 
ен им относительным обили- 
_ г: числа видов с севера на 

>. Друг я щая тенденция, или о В. 
о видов возрастает с увеличение т 
площади и, ‘увеличением эволюционного . 


,: в течение кот з 
и видооб АСОИ И НОО Н 
разование (см. Ртезюп. 19% ация, специал 
, = 


ля анализа 1960: Зава а 
ВЯю видов ‚ оапаег$ ь 
ЧЯЮтТ два о в разных о 
вых от. , 2 сравнения тре 
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Рис. 7.15. Широтный градиент числа видов гиездящихся наземных итиц (А) 
п числа видов муравьев (Б). (Е1зсЪег, 1960.) 


рыражается ка орошение числа валов 5 ПдОалИ. Ши чист 
ВИДОВ К числу особей. Часто, но далеко не всевяа, существует 

логарифмическая зав ду числом видов и числом осо- 
о видов представляет собой степенную функцию от площади 
(прямая линия в двойных логарифмических координатах), кан 
показано на рис. 7.16,А, Б. Из рис. 7.16,Б видно, что на увели- 
чение числа видов с увеличением площади оказывают влияние 
как разнообразие местообитаний, так и площадь рег зе. Соотно- 
шения виды/площадь обычно используются для определения оп- 
тимальной величины пробы и для предсказания числа видов па 
большей площади, чем та, где брались пробы. По данным Конно- 
ра и Мак-Коя (Соппог, МеСоу, 1979), хорошее приближение 
кривых виды площадь получается при использовании нескольких 
различных уравнении (в том числе степенной функции в двойной 


логарифмической шкале), но ни одно из них не имеет биологиче- 
ского смысла. 
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Рис. 7.16. А. Соотношение между числом видов и числом особей на засо- 
ленных маршах пи залежных землях в Джорджии. При логарифмической 

зависимости в качестве индекса разнообразия можно использовать число . 
Видов на 1000 особей. Б. Зависимость между площадью и числом видов 

растений (Великобритания). Линии регрессии проходят с наклоном от 0,4 

№ 0,35. Низкие величины характерны для континентов, высокие — для 

°стровов. (См. Соппог, МсСоу, 1979.) 
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Второй важный аспект разнообразия — выровненность относи- 
тельного распределения особей среди видов. Например, две систе- 
мы, каждая из которых состоит из десяти видов и 100 особей, 
могут иметь одинаковые индексы разнообразия 5/М№, но совер- 
шенно различные индексы выровненности в зависимости от рас- 
пределения 100 особей между десятью видами. Так, в одном край- 
нем случае распределение может иметь вид: 91—1—1—41—1-- 
1—1—1—1—1 (минимальная выровненность и максимальное До- 
минирование), а в другом крайнем случае — по десяти особей | 
каждый вид (максимальная выровненность и отсутствие домиНи- 
рования). Выровненность, как правило, высока и постоянна среди 
популяций птиц (вероятно, это обусловлено их территориальным 
поведением), а различия этого показателя в разных сообществах 
и географических зонах определяются главным образом видовым 
богатством (Тгатег, 1969). Напротив, у растений и фитолланкто- 
на выровненность в среднем низка, и оба компонента подвержены 
значительным вариациям (Апзип, Тотой, 1978). 

Наилучший способ представить оба компонента разнообразия — 
построить график, где в логарифмическом масштабе отложено 
число особей (биомасса, продуктивность или другие подходящие 
меры значимости) каждого вида, а на оси 5 — ранжированная 
последовательность видов от | б менее 
обильного. Линия, соединяющая точки или проходящая близко 
от них, названа Уиттэкером (У Шакег, 1965, 1972) кривой до- 
минирования знообразия. Еще одно удачное название — «кри- 
вая значимости видов» — было предложено Пианкой (Р1апКа, 
1978). На рис. 7.17 показаны три основные формы, которые мо- 
жет иметь такая кривая, построенная для гипотетической выбор- 
ки из 1000 особей и 20 видов. Если наиболее обильный вид в два 
раза многочисленнее следующего за ним по обилию, а этот в 
свою очередь вдвое многочисленнее третьето и т. д., то на графике 
мы получаем прямую линию (рис. 7.17, Г). Отсюда можно предпо- 
ложить, что первый вид занимает половину доступного простран- 
ства ниш, второй — половину оставшегося пространства (25% ис- 
ходного) и т. д. Иными словами, каждый вид завимает прежде 
всего свободную нишу, не перекрывающуюся с другими. Если, 
однако, пространство ниш поделено на случайные, соприкасаю- 
щиеся и неперекрывающиеся участки, то получится совершенно 
другая кривая (рис. 7.17, 11). Эта кривая изображает модель «раз- 
ломанного стержня», предложенную Мак-Артуром (МасАттт, 

1957). Эти две возможности представляют крайние случаи, обыч- 
но же распределение в природе имеет вид промежуточной $5-05- 
разной кривой (рис. 7.17, 111), что указывает на более сложный 
характер дифференциации и перекрывания ниш. Об этом свиде“ 
тельствует логнормальное распределение видов по значимости 
(рис. 7.47, 111). (См. Ргемот, 1948; УУмщаКег, 1972, п 
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Последовательность видов } 


Ри , ь 
ржи 17. Кривые доминирования-—-разнообразия для гипотетической т 
‚ Отложено оящей из 1000 особей, относящихся к 20 видам. По оси ордин 
`®ида в ак особей каждого вида, а по оси абсцисс — порядковый номер 
`Метричес ледовательности от более обильного к менее обильному. / — гео- 
ется, их я с приоритетами в захвате ниш; 1/1 — ниши не перекры- 
ЗУЮющая брани ани ПП — промежуточная и т ее 
дозливает л, кривой; ниши многомерны и перекрыва ми 
4965.) огнормальное распределение видов по значимости. (\УШИакКет, 


ис. ы 
и ы 21,5.) У групп_с интенсивной межвидовой. конкуренцией 
18 распре поведением, например у лесных птиц, харак- 
чихен с сделения соответствует представлению о ненерекрываю- 
ив-посчайНых нишах, как на кривой 11; простые геометриче- 

следовательноети (кривая /) характерны для некоторых. 


К было п Хх сообществ в-суровых условиях окружающей среды. 


о ирытых одчеркнуто в разд. 2, большинство видов в природных 
вых СИСТомах сосущебтвует в условиях соревнования 38_ре-— 

ао -ь. УСЛОВИЯХ прямой конкуренции; множество-адашта-. 
ЧЕ ОТ ОаМОЕНИсть долить Виши без конкурентного исключе- 
ав во стообитания. Таким образом, налоолее вероятную мо 
‘ств. `Ражает кривая 111, особенно для ненарушенных с00б- 


В 
2? об. 
ЛАТ и расположение видов по степени значимости, как на 





. ’ ол 


зы Объясн ВИДОВ Как _комронентов видового разнообразия, 
`` осяет, каким образом подразделяется пространство ниш. 





132 Глава 7 


Значимость, % 





= 0 20 40 60 80 100` 120 140 160 180 


200 
Ранг вида 


Рис. 7.48. Сравнение кривых доминирования—разнообразия для двух тро- 
пических лесов и двух лесов умеренной зоны. Оценки значимости видов р 
лесах умеренной зоны основаны на чистой годовой продукции, в сухом лесу 
Коста-Рики — на площади оснований (площадь сечений всех стволов дан- 
ного вида), в лесу Амазонки — на биомассе надземных частей. (НаЪЪе], 
1979.) 7 — влажный тропический лес (Манаус, Бразилия); 11 — сухой тро- 
пический лес (Гуанакасте, Коста-Рика); 111 — сырой лес умеренной зоны 


(Смоки-Маунтинс, Теннесси); 1У — горный (субальнийский) лес умеренной 
зоны (Смоки-Маунтинс, Теннесси). 


Чем выше кривая и чем более она уплощена, тем больше при дав- 
ном числе видов общее разнообразие; так, на рис. 7,17 разнообразие 
П>разнообразиё 11> разнообразие Г. Чем круче идет кривая, 
гем меньше общее разнооб силь ом ование одного 
или нескольких видов. В стрессовых ситуациях независимо `от 
того, вызваны-л ныния причинами (например, суро- 
выми погодными условиями) _ил м_в ем 
(Например, загрязнения), кривая станов й им 


образом, кри ания—-разнообразия можно исполь- 


зовАТЬ ДЛЯ оцепки влияния нарушений. на видовую. структуру. 

ри другом подходе используются индексы разнообразия. 
В табл. 7.5 приведены четыре наиболее употребительных индекса 
и некоторые их варианты. А — индекс видового богатства; Г — ин- 
декс выровненности; Б и В содержат комбинацию обоих компо- 
нентов и, таким образом, представляют собой обобщенные индек- 


сы разнообразия. Индекс Симпсона показывает «концентрацию» 
доминирования, так как его величина тем больше, чем сильнее 
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доминирование одного или немногих видов. Единица минус ин- 
декс Симпсона (или просто обратная ему величина) становится 
индексом разнообразия, сравнимым с другими. 


Таблица 7.5. Некоторые полезные показатели разнообразия 
м=м=шМММБМБЫ +. 
А. Индекс видового богатства ! (а) 
5—1 
4= тем (также 5/М№ и 5 на 100 особей), 


где 5 — число видов, М — число особей. 
Б. Индекс Симпсона ? (с) 





ндекс доминирования 


1—% (п:/№) и, 
(п:/№)? и Им . индекс разнообразия. 


тде п: — оценка значимости каждого вида (численность, биомасса и т.. Д.), 
М — сумма оценок значимости. 


В) Индекс Шеннона 3 (В) 
Н=Ь—Ут./Мо8(п./М), или Н=—ХРИовРь, 
где п; — оценка значимости каждого вида, М — сумма оценок значимости, 


Р; — вероятность вклада каждого вида. 
Г. Индекс выро ы 


Н 
 —=Зов5’ 
где Н— индекс Шеннона, 5 — число видов. 


р А 





+ Зпирзол, 1949. 


? См. Магра1е{! 1958, — логарифмический индекс; Мепь11ск, 1964, — индекс 
квадратного корня; Н. Т. Одит, СапИоп, КогисКег, 1960, — индекс 5/1000 особей, 
Зпаппоп, \/еа\муег. 1949; Магра]ег, 1968. 


чо См. Р1е!ои, 1966; другие типы показателя выровненности — см. Моуа, @пеага!, 


Примечание. При расчете величин а, Ни е обычно пользуются натуральными ло- 
им (105.), но для вычисления Н иногда применяют логарифм с основани- 
2 (1082), чтобы сразу получить эту величину в битах на особь. 


Из двух обобщенных индексов индекс Симпсона придает обыч- 


ны и ри зе О 
м видам болыший вес (поскольку при возведении в квадрат 
х отношений п:/М получаются очень малые величины). Ин- 
декс Шенно 


ео м, 
на придает больший вес редким_видам. Так как ин- 
с из формации 


соб еннона заимствован из теории информации и представляет 
ой 


сл ормализацию, которая широко используется при оценке 
ожности и со ания информ юбых типах систем, он 


а всего подходит для целей сравнения в тех случаях, когда 


не интересуют компоненты разнообразия по отдельности. 


‚ние возможности построить системы с обратной связь 
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И коль скоро Я вычислено, мы можем, поделив эту величину на 
логарифм числа видов, легко получить индекс выровненности 
(Г в табл. 7.5). Индекс Шеннона к тому же почти не зависит от 
величины пробы и вследствие того, что № — всегда целое число, 
характеризуется нормальным распределением (Во\тпал © 8]. 
1970; НийеВезоп, 1970); это обстоятельство позволяет использо- 
вать обычные статистические методы для проверки значимости 
различий между средними. Лайонс (Гуопз, 1981) показал, что 
если известно число особей, то в таких статистических тестах 
могут быть использованы показатели биомассы или продуктивно- 
сти (нецелые величины), которые с экологической точки зрения 
часто оказываются более подходящими. 

Поскольку стабильные экосистемы, такие, как дождевой лес 
или коралловые рифы, обладают высоким видовым разнообразием, 
возникло искушение сделать вывод, что разнообразие повышает 
стабильность. Маргалеф (Магоа[еГ, 4968) выразил этотик: «Эко: 

0 азнообразии, измеренном любым способом, проявле- 
; Однако 
результаты более х исследований и критические обзоры, 
начиная с симпозиума 1969 г. «Разнообразие и устойчивость эпо- 
логических систем», материалы которого вышли под редакцией 
Вудвелла и Смита (\У/ообжеЦ, ЭшиВ, 4969), и кончая статьями в 
Трудах [ международного экологического конгресса под редак- 
цией Ван Доблена и Лоу-Мак-Коннелла (Уап ПоШел, Го\ме-Мс- 
Соппе!, 1975), показали, что связь между видовым разнообразием 
и устойчивостью сложнее, что положительная корреляция может 
быть вторичной и что, напротив, стабильность экосистемы может 


обустовливать в высокое Е Хастон (Назбор, 1979) при- 






т. е. экосистемы, гы, претерпевающие ибря ощие периодические возмущения, 1 как 
правило, характеризуючея большим разнообразием, чем «равно- 
весные» экосистемы, в которых сильнее выражены доминирова- 
ние и конкурентнов исключение. Вместе с тем Мак-Нотон 
(МеМасют;-4978)-на бснове изучения залежей и восточноаф- 
риканских злаковников заключил, что на уровне первичных про- 
дуцентов (растительности) видовое разнообразие служит средет- 
вом функциональной стабильности сообщества. Однако, как гово- 
рится, хорошенького понемножку; многочисленные виды, вступая 
в конкурентную борьбу друг с другом, могут дестабилизировать 





экосистему (ем. ыы 1973). В природе нигде и никогда не дот, 
не бы. 
вает так, что оыЕ овременно одинаково значимы многие виды; ка». 


стигается има теорет 


правило, од вы всегда ботов редки, чем другие, зах случо 
В разие высоко, в среднем, по-видимому, достиг, 

ЕН В ви—{ОЧит, 1975). В хо 
а сукцессии видовое разнообразие обычно ‘увелич! 
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вается: Однако это увеличение не всегда затрагивает старые или 
зрелые стадии, о чем будет сказано в следующей главе (разд. › 
Основная трудность при изучени зия со- 


стоит в том, ч что то исследователи имеют дело только с частями 
с еств, обычно с таксономическими группами например, пти- 


цами-или-насекомыми)`или, в лучшем-случае, с однйм` трофиче- 
ским уровнем. Для оценки разнообразия г всего сообщества. требу- 
ется, чтобы роли разных ниш и. организмов разных размеров 


были-«взвешеных каким-то образо зом на_ основе общего знаменате- 


ля, такого, например. как энергия. Некоторые. возможные способы 


оценк. -- 1982. 
ба редставляется вероятным, что стабильность более тесно свя- 


зана с функциональным, а не со структурным («урожай на кор- 
ню») разнообразием (см. гл. 6, разд. 2). 

‚ Для того чтобы разнообразие внутри одного местообитания или 
тяпа сообщества не путать с разнообразием ландшафта или ре- 
гиона, который содержит смесь местообитаний, Уиттэкер (\УШИа- 
Кег, 1960) предложил следующие термины: 1) альфа-разнообра- 
зи для разнообразия внутри местообитания или внутри сообще- 
ства; 2) бета-разнообразие для разнообразия между местообита- 
ниями и 3) гамма-разнообразие для разнообразия в общирных 
регионах биома, континента, острова и т. д. 

: Рассматривая трофические уровни, отдельные хорошо изучен- 
ные зоны, такие, как донное население водоемов, или другие 


чёсти сообщества, мы обнаруживаем, что большое влияние на 
в 


адоноо разнообразию озодызани бушолальные саязи межу 
э овнЯ апример, количество травоядных или хищников 
сильно влияет на разнообразие  авостоН или жерте. Умеренное ртр, Умеренное, 
хищничество» часто снижает плотность 


доминантов, предостав- 
ляя, таким образом, менее конкурентоспособным видам ббльшие 
вазможности для использования пространства и ресурсов, Разно- 


образие травянистой растительности на меловых возвышенностях 
НРЛИи снизилось после того, как были огорожены пастбища для 
о (Нагрег, г, 1969). Вместв с тем чрезмерный выпас ока- 


Уыфеет-стрессовое воздействие, уменьшая число видов до немно- 
ие ие 1969) обнаружил, что как в ‚ тропи- 










ются бблышим видовым оао пранизн в тех. местах, 
ааа действуют хищники и первого, и второго порядка. 
дов ситуациях искусственное удаление хищников снижает 
‚ 


овое разнообразие —_. прикрепленных организмов независимо, 


ими хищники или нет. Пейн приходит к вы. 
» ЧТО «локальное видовое разнообразие неп 


ективности, с которой хищники предотвращают мо- 






м у 
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нополизацию. овных необходимых ресурсов сре- 


ды». Этот вывод не всегда обязателен для местообитаний, где 
к 


пани ИЕ _. ". 
онкуренция за пространство Мёневе нац енная. Деятельность. 
Е авило, направлен торону уменьшения разно- 
об и_поо нокульт Ур, ‹ однако часто человек увели- 


ний _в_ ландшафте -в-Нелом, созда- 
ытые. `пространства_ в_лесу, сажая деревья в прерии; ин- 


‘новые виды и т. Д.. Разнообразие растений _ и мелких 
певчих плиц намного больше в старых, давно заселенных `райбнах, 


чем во многих природных местообитаниях 2, разд. В 












И ‘экологические ниши и вносят, 
лад в разнообразие экосистемы; Гусеница 


и бабочка 


пли лягушка и головастик играют значительно более 
разнообразные роли в сообществе, Д да_ гусениц 


чем два вида_г или 
взрослых лягушек. Харпер (Нагрег, 4977) заметил, что «различ- 
ые стадии жизненного цикла растений в такой же степени обус- 


н 
вливают разнообразие экосистемы, как и многочисленные ви- 
ледовательно, для оценки разнообразия не нужно быть 





а. особей, у кото ях ость четки 


мерные отличия, при этом нет необходимости знать видо на- 


звания или выяснять, принадлежат у 
виду или нет. Иными словами, п; в формулах разно 


быть представлены разны тми. морфологическими которые 
будут скорее всего представлять разные экологические типы рые 
скольку, как уже отмечалось, различия в размерах и морфологии 
указывают на различия ниш). 

Рассмотрим генотипическое разнообразие, которое остается 
скрытым, если характеризовать сообщество только на уровне ви- 
дов. Как поясняет Вайда (У14а, 1978), классическая теория осно- 
вывалась на том, что особи в популяции должны быть гомозигот- 
ными по аллелям, дающим наибольшую приспособленность. Это 

`видно на приведенной ниже схеме, где некая гипотетическая 


‚особь гомозиготна по всем, за исключением одной из шести пар 
аллелей: 


а Ъ: све 
а. с Чей, 


Альтернативная теория утверждает, что особи гетерозиготны по 
большинству локусов, и высокий полиморфизм поддерживается 
‘озвыми формами сбалансированного отбора, как показано НА 


Я 
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следующей схеме, где наблюдается гетерозиготность по всем ал- 


лелям, за исключением одного. Разнообразие аллелей здесь намно- 
го больше: 


а1Б5со@е1 5 
азбасс@ тез 


Теория «сбалансированного полиморфизма» представляется более 
приемлемой, что подтверждается современными биохимическими 
методами, которые могут выявить скрытую генетическую измен- 
чивость; вероятно также, что полиморфизм поддерживается ес- 
тественным отбором. В отсутствие такой генотипической изменчи- 
вости виды оказались бы неспособными адаптироваться к новым 
ситуациям и, следовательно, должны были бы вымереть в изме- 
няющейся среде. 

` Разнообразие видов, стадий жизненных циклов и генетических 


"типов не исчерпывает собой набор элементов, составляющих раз- 
нообразие сообщества. Структ 


ы, формирование которых обус- 
повлив аспределением организмов в среде или их взаимо- 
действием со средой, рассмотрены Хатчинбоном (Нщстзоп, 


195 азличные способы аранжировки одновременно представ- 
ленны ществе организмов характеризуют его структурное 


фазнообраяие Например: 
_ Стратификационн 


икационные принципы (вертикальная слоистость, 
грубость Раотитольно растительного покрова. и структура почвенных профи- 


. Зональность (торизонтальная ОООНЕВЕНЕЯ вертикальная 
поясность в горах или в литоральной зоне). 


тер активности (периодичность). 


4. Структура пищевой сети я (сетевая организация пищевых це- 
пей ———— 


5. Репродуктивные системы (ассоциации родителей и потомст- 
ва, клоны растений и т. д.). 


. ‚ Социальные структуры (стада и табуны). 
Системы взаимодейст зникают в результате конку- 
Е антибиоза, мутуализма и т. д.). 


8. Стохастические структуры (возникают в результате дейст- 
Вия случайных сил 
‚ Увеличение разнообразия обусловл также «краевыми эф- 
ктамих— 


< нтактами тнами контрастирующих типов 


й тительност местообитаниями. Этот вопрос 


`Удет обсуждаться в следующем разделе, 
ее 2 


д 


ы 


Зе (Р4еои, 1966а) использует термин «структурное разнообразие» 


ее узком смысле для обозначения степени разобщения особей одной 
ляции от особей другой. 
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Примеры 


На рис. 7.18 приведены кривые доминирования— разнообразия, 
построенные для деревьев в лесах, простирающихся от влажных 
тропиков до субальтийских горных районов. Очень хорошо виден 
градиент видового разнообразия от Арктики до тропиков. Различ- 
ные типы кривых (геометрическая, логнормальная) также хорошо 
показаны на обобщенной модели рис. 7.47. 

Использование кривых и индексов разнообразия для оцёнки 
влияния антропогенного стресса (сброс сточных вод) на речной 
бентос (организмы, живущие на дне) показано на рис. 7.19, А, 
где приведены кривые доминирования— разнообразия и индексы 
Шеннона для донной фауны трех небольших параллельных ре 
чек, протекающих через пригородную зону Атланты. Одна река 
протекает через густо заселенный пригородный район, и в нее 
сбрасывается большое количество сточных вод; другая расположе- 
на дальше от города, и в нее попадает умеренное количество 
стоков; третья пересекает сельскую местность. И кривые, и ин- 
дексы показывают, как снижается разнообразие при увеличении 
количества бытовых стоков. На рис. 7.19,Б показано влияние 
бытовых и промышленных сточных вод на разнообразие бентос- 
ных организмов в одной из рек штата Оклахома. Бентос был 
обеднен на протяжении примерно 100 км вниз по течению от 
места загрязнения (\У И, 1967). Результаты этих и многих дру- 
тих исследований свидетельствуют о том, что определение индек- 
сов разнообразия бентоса — хороший способ для оценки загряз- 
нений воды. 

Прежде чем использовать индексы разнообразия для сравне- 
ния разных ситуаций, следует определить влияние, оказываемое 
на них размером проб. Один из способов определения показан на 
рис. 7.20, А. Индексы вычислены здесь для накопленных проб 
членистоногих, отловленных с нескольких участков (размером по 
0,1 м?) на довольно однородном поле зерновых. Индекс Шеннона 
выходит на постоянный уровень при 4—5 пробах, несмотря на 
то что при этом в пробы попала лишь небольшая часть имеющих- 
ся видов, тогда как индекс разнообразия (5—1Ло= №) изменялся 
вплоть до суммы 9—10 проб. 

На рис. 7.20,Б показано влияние острого инсектицидного 
стресса на разнообразие членистоногих просяного поля. Хотя 
индекс разнообразия значительно снизился в результате обработ- 
ки, показатель выровненности увеличился и оставался на доволь- 
но высоком уровне на протяжении болышей части вегетационного 
периода. В этом примере разнообразие членистоногих до обработ" 
ки было низким, причем на каждом трофическом уровне домини” 
ровало всего по нескольку видов. Гибель от инсектицида многих 
видов-доминантов привела к большей выровненности распред“” 


Особи 





Разнообразие (Я) 





0 16 32 48 64 80 96 
Расстояние по течению от места сброса, км 


ь :. чи А. Профили доминиров 
дом разной степени загряз 
Е ие. Е разнообразия Шеннона АВ. 
$ для И И р ки (Г); 2,80 для умеренно загрязненной ). 
т и ( — ОЧит, СооТеу, 1980). Б. Изменения о 
т ть для бентоса (организмы. ж : 
т оффент, хронического загрязнения речки дот: и 
места дексы рассчитаны для разн т 


сброса бо ых участк 

о ов вниз п 

А, 4967. ых и промышленных сточных вод мален ОО О 
а 
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300 


Число видов 


100 
Участок | 
— - - Участок й 
{контроль} 











12345678910 
А Пробы 





123466 78 16 12 
Б Июль Время, нед Сентябрь 


Рис. 7.20. А. Влияние увеличения разме а проб на два индекса разнообра- 
зия. Графики построены в полулогарифмическом масштабе; изображены 
кривые числа видов членистоногих и индексов разнообразия в последова- 
тельных суммирующихся пробах, которые брали с площадок размером 
0,1 м? в посеве проса (Ратсит) в Джорджии. Б. Влияние однократной об- 
работки инсектицидом севином (фосфорорганическое соединение, сохра- 
няющее токсичность всего около 10 дней) на население членистоногих, 
обитающих на участке просяного поля площадью 0,4 та. Пробы обработан- 
ной и контрольной площадок брались через одну-две недели © начала июля 
до сентября. Две составляющие разнообразия (4 и е) и общий индекс раз- 
нообразия (Н) вычислялись по десяти пробам, взятым с площадок размером 
0,4 м?. Применение полулогарифмического масштаба облегчает непосред- 
ственное сравнение относительных отклонений, обусловленных острым ин 
сектицидным стрессом. (Ватгей, 1969.) 


ления по численности выживших популяций членистоногих. Ин- 
дексе Шеннона выражает взаимодействие этих двух компонентов 
разнообразия и поэтому показывает некую промежуточную реак 
цию. Хотя использованный в этих опытах инсектицид сохранял 
токсичность лишь в течение десяти дней, а резко выраженная 
депрессия длилась всего около двух недель, овершуты и колеба- 
ния коэффициентов рёзнообразия отмечались еще достаточно дол” 
го. Эта работа освещает несколько интересных моментов: 1) же 
лательно рассматривать порознь видовое богатство и относителР 
ное обилие; 2) не строго направленное или умеренное нарушение 
при наличии сильного доминирования вызывает увеличение, а н8 
понижение разнообразия; 3) восстановление происходит быстро, 
если стресс затрагивает небольшую область, поскольку © соседних 
участков быстро поступает пополнение. Применение инсектици” 
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дов на больших пространствах влечет й 
за собой 
а совершенно иные 
=. ре, показаны два других типа графического представ- 
л дового разнообразия. На верхнем трафике с помощью 
ны «разрежения» сравнивается разнообразие основных видов 
еспозвоночных, обитающих в донных осадках («инфауна») раз- 
личных морских местообитаний. В этом случае строится кривая 
о между суммарным числом видов и суммарным чис- 
т _ — а а оцениваются различия в 
пдегз 
и. : ). Неожиданно выяснилось, что глу- 
Е рские осадки дают приют большему числу видов 
х, чем прилежащие участки континентального шельфа 
хотя плотность населения (число особей на 1 м?) в осадках на- 
и _ объяснения этого факта Сандерс предложил 
«стабильности во времени»: 
: конкурентные взаимодей 
вия в физически стабильной и 
среде на протяжении длит 
ельног 
эволюционного времени привели к сосуществованию многих р 
р ож. узкими нишами. Однако Абеле и Уол 
терс ее, У/аЦегз, 1979) счит ь 
ают, что высокое разнооб 
морских глубинах также хоро а 
шо можно объяснить огромной 
но г 
що этого местообитания (гипотеза В Ноа) о 
5 ра Е график зависимости числа видов от числа осо- 
го к . о о геометрическую про- 
‚ 2—4, 4—8, 8—16 ит. д.), то часто п 
т : олучается 
—. ре ОФ рис. 7.21, усеченная нормальная кривая, 
нормальное распределение 
о котором упо 
лось в этом разделе раньш а 
е. Здесь опять, как и 
под влиянием загрязнен | а 
ия или иных стрессовых Й й 
вая становится более пл Й а. 
оской и снижается (т. е 
.е. в 
ме - модальная высота). еее 
Е сравниваются плотность и разнообразие популяций 
на просяном поле и сменив 
шем его в сл 
го, р 
т сообществе разнотравья. Нриведенные а 
о собой средние для 10 проб, взятых на протяжении 
не го периода. Уже через год «хозяйничанья приро 
о следующие изменения: вы 
| уменьшилась численность растительноядных 
агов т 
реа ), а также общая плотность членистоно- 
2. 
Существенно увеличились компонент видового разнообразия 


и индексы об 
щего разнообразия для каждой 
ой 
сообщества членистоногих. АВ 


3. ее компонент выровненности. 
т. о и численность, разнообразие и соотно- 
и равитов; хищники и паразиты на просяном 
всего 17$ плотности всего населения, тогда как 





А 500 1000 1500 2000 
Число особей 


Незагрязненная 
бухта 


Загрязненный 
канал 


Число ВИДОВ 
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Геометрический ряд числа особей 


5 


Рис. 7.24. Использование кривых видового обилия для сравнения видового 
разнообразия в различных местообитаниях. А. Метод разрежения, основан- 
ный на Ностроении кривых процентного соотношения видов в отдельных 
пробах донных осадков достаточной величины (от 500 до 3000 особей дву- 
створчатых моллюсков и полихет). Метод используется для определения 
гипотетического числа видов в последовательно уменьшающихся пробах. 
В соответствии со снижением видового разнообразия исследованные место- 
обитания распределяются следующим образом: Г — тропическое мелководьс, 
ИП — глубоководные участки моря, 1П — континентальный шельф, ТУ — 
бореальное мелководье, У — эстуарий бореальной зоны. (Зап4егз, 1968.) 
Б. Видовая структура диатомовых водорослей в двух эстуарных сообщест- 
вах в шт. Техас. Структура представлена усеченными нормальными кри- 
выми, которые получаются, если откладывать на графике число видов в 
классах обилия, образующих геометрическую прогрессию. Например, 1— 
2 особи — первый интервал, 2—4 — второй, 4—8 — третий, 8—16 — четвер- 
тый и т. д. В загрязненном канале (судоходный канал Хьюстона) число 
видов во всех классах обилия резко снижено. (Райлск, 1967.) 
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на лугу —47%, т. е. здесь они практически превосходили по 
численности фитофагов. 

то сравнение до некоторой степени позволяет понять, почему 
в искусственных сообществах часто приходится применять хими- 
ческие или другие средства борьбы с растительноядными насеко- 
мыми, тогда как в природных сообществах в этом нет необходи- 
мости, если только дать природе возможность развивать собствен- 
ные средства защиты. 


Таблица 7.6. Сравнение плотности и разнообразия населения членистоногих 
на несжатом поле проса и сменившем его через год природном сукцессион- 
ном сообществе 1. 


| Природное 
[Показатели Популяции Посев проса ни. а. 
ство 
Плотность, число Растительноядные 482 1563) 
особей на 1 м? | Хищники 82 |1 117 
Паразиты 24 513) 
Все членистоногие 624 3553) 
Индекс разнообра-| Растительноядные 7,2 10,63) 
зия Хищники 3,9 1,43) 
(а) Паразиты 6,3 19,4 
Все членистоногие 15,6 30,93) 
Выровненность Растительноядные 0,65 0,793) 
Хищники 0,77 0,80 
Паразиты 0,89 0,90 
Все членистоногие 0,68 0,843) 
Общий индекс раз- О Е одЗЫе 2 ее 3, Е 
нообра: Н)2) ищники ‚37 3,323) 
равия (Н).. Паразиты 2,91 3,693) 
Все членистоногие 3,26 4,493) 


—— 


1) Поле проса (Ратйсит) представляет собой Участок в 0,4 га; данные по этому 
участку послужили основой для построения графика рис. 7.50. Удобрения во время 
посева вносились как обычно, но инсектицидов и другой химической обработки не 
применяли, урожай собран не был. Все цифры представляют собой средние еже- 
недельных проб в сезон роста, с июля по сентябрь. 

3) Формулы индексов разнообразия приведены в табл. 7.5. 

) Различия между сообществами значимы на 99%-ном уровне. 


Табл. 77 иллюстрирует изменение в разнообразии видов де- 
ревьев после того, как каштановый гриб уничтожил главный до- 
минирующий вид в лесах юга Аппалачей. Каштаны, составляв- 
шие от 30 до 40% биомассы исходного насаждения, оказались 
Замененными не одним, а несколькими видами дуба, и в резуль- 


‘Зате открытия полога появилось несколько видов субдоминантов, 


пионерных, деревьев (таких, как тюльпанное дерево). Соче- 


144 Глава 7 


тание этих изменений привело к снижению доминирования и 
увеличению общего разнообразия. В 1970 г., спустя 25 лет после 
исчезновения каштанов, суммарная площадь оснований раститель- 


ности вернулась к уровню, бывшему до эпифитотии, разнообразие 
же так и осталось на низком уровне. 


Таблица 77. Разнообразие лесных деревьев до распространения заболевания 
каштанов и после выпадения главного доминанта в лесах Южных Аппала- 
чей. (По №1зоп, 1955; Рау, Мопк, 4974.) 


Индекс Симпсона 


Площадь 
оснований доминиро- разнообра- 
вания зия 
ОС Я Я 
1934, до болезни 25 0,25 0,75 
4953, после болезни 22 0,13 0,87 
4970, после болезни 26 0,17 0,83 


Стратификацию и ее вклад в разнообразие удобно изучать в 
лесах и озерах. Интересным примером стратификации популяций 
служит вертикальное распределение трех видов рыб — объектов 
спортивного лова в искусственных водоемах в долине Теннесси 
в середине лета (рис. 7.22). Как и во многих глубоких озерах 
умеренного пояса, летом здесь можно четко различить два слоя: 
верхний теплый, богатый кислородом слой, где происходит цир- 
куляция воды, и лежащий под ним более глубокий и холодный 
слой, где циркуляция воды отсутствует и содержание кислорода 
часто бывает очень низким. Как указано на рисунке, большеро- 
тый окунь лучше других видов переносит высокую температуру 
(это подтверждается также тем, что он встречается в природе 
значительно южнее двух других видов) и держится ближе к 
поверхности. Два других вида держатся в более глубоких слоях 
воды, причем канадский судак —в самых глубоких (и потому 
особенно холодных), содержащих достаточное количество кисло- 
рода. ь 

Определив вертикальное распределение кислорода и темпе- 
ратуры, можно предсказать, где рыба должна быть особенно 
многочисленна. В местных газетах даже публикуют диаграммы, 
подобные изображенной на рис. 7.22, чтобы помочь рыболовам 
решить, на какой глубине нужно ловить данный вид рыбы. Од- 
нако, как хорошо известно каждому рыболову, одного лишь зна- 
ния того, где находится рыба, еще недостаточно для успеха, хотя 
это и может помочь. 

В океане косяки рыб часто настолько четко приурочены к 
разным глубинам, что создают хорошо ограниченные звукорассеи- 
вающие слои или ложное дно на эхограмме судового эхолота. 
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Рис. 7.22. Распределение по глубине трех непромысловых видов рыб в се- 
)едине лета в трех водохранилищах долины Теннесси. На графиках справа 
юЮказаны вертикальное содержание кислорода и температура, определяю- 
ше ани к которой приурочены особи того или иного вида. (Репду, 
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Озабоченность исчезновением видов 
и утратой генетического разнообразия 


На протяжении истории уменьшение видового и тического 
азнообраз инобило кратковременную выгоду ч ку при 


ведении лесного и сельского хозяйства. Об этом свидетельствует 


распространение на больших площадях зерновых и ных на- 


саждений специализированных, высокоурожайных сортов. Слиш- 





м ъная за й ть от этих сортов ет, однако, в буду- 
ицем при ; офам. Эзи катастрофы могут быть вызва- 
ны изменениями климата, уменьшением химических и энергети- 


еских субсидий, необходимых для поддержания этих сортов, или 
овыми болезнями и вредителями, к которым эти сорта воспри- 
имчивы. О глубокой озабоченности, вызванной утратой разнообра- 
зия сельскохозяйственных культур, свидетельствуют предприни- 
аемые стоящее время попытки создания питомников и 
банков посевного материала, которые призваны служить храни- 
лищами как можно большего числа сортов сельскохозяйственных 


культур. Для привлечения внимания к глобальной угрозе потери 
разнообразии некоторые общественные деятели совдаюут Шротрам- 
мы сохранения генетических ресурсов. Приводим выдержку из 
отчета одной из таких программ. 

«Биологическое разнообразие животных, растений и микро- 
организмов представляет собой фактор фундаментальной важно- 
сти для выживания человечества. Термин «генетические ресурсы» 


можно определить как тенетической р: азие, игра у ре- 


шающую роль во все времена и для удовлетворения всех нужд 





общества, Это разноббразиб выражается как в различиях между 
видами, так и в различиях между особями, составляющими тот 


или иной вид. Генетические ресурсы слатаются из генофондов 
диких и одомашненных видов, включая многие виды, не имеющие 
мепосредотввяной потребительсно ценности, но существенно важ- 

16 для выживания экономически ценных. Каждый год эти ре- 


елей 
<урсы используются для производства новых и уже знакомых нам. 


продуктов стоимостью в миллиарды долларов: пищи, одежды 
жилищ, лекарств; энергии-и-сотей промьииленных товаров. Шл- 
рокий набор видов и их продуктов требуется для медицинских 
и других исследований. Сельское и лесное хозяйство и связанные 
< ними отрасли промышленности становятся зависимыми, как 
только в этом возникает нужда, от необходимого разнообразия 
(например, от растений, устойчивых к болезням). Именно это 
разнообразие определяет пределы, в которых дикие и домашние 
виды могут адаптироваться к различным изменчивым факторам, 





* Программа сохранения генетических ресурсов, 4583А Арч Стрит 
Беркли, Калифорния 94708, Дэвид Кофтон, руководитель. 
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в том числе к 1} погодным условиям, насекомым и болезням, 
2) \ технологическим приемам, 3) потребностям и 4) предпочте- 
ниям людей. Большая часть биологического разнообразия сосре- 
доточена пока в природных экосистемах, существование которых 
зависит в значительной степени от их внутреннего разнообразия. 

В США и во всем мире растет серьезное беспокойство по по- 
воду быстрого истощения генетических ресурсов, о чем свидетель- 
ствуют многочисленные быстро накапливающиеся данные. Основ: 
ной резервуар генетических ресурсов — природные экосистемы — 
нообразиё сортов растений и пород животных, используемых \№ 


римитивном» сельском хозяйстве менее развитых стран, без — 
всякой необходимости теряется, замещаясь сравнительно малым, 
числом высокоурожайных сортов и пород. К тому же существую-^ 


щиеё коллек ии лища недостаточны и_ отсутствует б- 
ва Ня ` сохранения. Несмотря на то что утра-- 
та генетических ресурсов в основном необратима, до сих пор» 
не ведется соответствующей национальной политики, не разра- 
батываются системы или программы, которые гарантировали бы: 
сохранение важных для всех нас генетических ресурсов в безопас- 
ности. Долговременная цель программы сохранения генетических 
ресурсов — помочь в получении всемирной поддержки, необходи- 
мой для гарантии безопасности разнообразия, требующегося для’ 
нужд общества во все времена, и установить национальную по-. 
литику и программу для достижения этой цели». 

о, что американский народ действительно озабочен сохране-. 
нием генетических ресурсов, хотя, быть может, еще и не прояв- 
ляет серьезной озабоченности, видно по тому, какую реакцию. 
вызывают в нем попытки спасения угрожаемых видов от выми- 
рания. О силе общественного мнения свидетельствует законода- 
тельный акт конгресса об охране редких видов, особенно если они 
интересны и эффектны, как американский журавль; однако этот: 





акт не затрагивает обычных видов или их местообитаний, если 
ию этих видов приходят в конфлик ами 

ия, сулящими немедленную экономическую выгоду (на па- 

‘ать приходит случай с одним из о йи ительством боль- 
& ин олине Теннесси). Поскольку такой подход к 


ом_пе ется вид за видом, неизбежно по- 


т крах при любом подобном конфликте, сейчас самое время 
ох знообразия экосистемы в целом. В пользу 


Эх ей 
ыы можно привести более убедительные Доводы, кроме того, 


О позволит сохранить большее разнообразие видов и генофондов. 
и Энн Эряихи (Раш ЕвтШев, Апи ЕВгИсв, 1981) написали 


эжому поводу доступную, но основанную на строгих докумен- 
тем, Кыит У, которую мы рекомендуем для чтения студентам и всем: 


“, Ето интересуется проблемами охраны природы. 
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Хорошее пространственное и региональное плани ование мо- 
жет до некоторой стенени компене зть снижение локального 
у ‘обычно сопровождает интен- 


(или альфа- н 


сивное развитие сельского хозяйства, лесной промышленности и’ 


городов. Если сельскохозяйственные и лесные монокультуры, 
а также дома вдоль дорог (многочисленные ряды одинаковых до- 
мов на небольших покрытых травой лужайках) чередуются с бо- 
лее разнообразными естественными косис- 


ми (парки, природные центры ит, д. ются _иеза- 
строенными речные долины, крутые склоны, озера, болота и 


овраги, то В оохравяем_ во’ только Прекрасные то 
предоставля бо ности для отдыха, но И 
гарантируем высокий уровень бета-разнообразия. римером мо- 
жет служить Национальный парк исследований в области окру- 
жающей среды при министерстве энергетики, расположенный 
примерно на 80 000 га при электростанции в Саванна-Ризвер. При- 
мерно треть этой площади, раньше занятой фермами, теперь пре 
вращена в плантацию сосен, так Что альфа-разнообразие здесь 
приближается к нулю (в целом на плантации только один вид). 
Однако поскольку речные долины и другие прибрежные зоны 
вдоль рек, возвышенности, смешанные лиственные леса, полосы 
живых изгородей и прочая первоначальная растительность оста” 
лись на двух третях территории более или менее нетронутыми, 
разнообразие местообитаний, или бета-разнообразие, на террито- 
рии в целом достаточно велико и сравнимо с разнообразием при- 
родных типов почв (см. Оба, Кгоойзта, 1975). Служба леса 
СИГА, ведущая хозяйство на этой территории, надеется расширить 
лесные плантации за счет других типов растительности, что по- 
зволит увеличить выход древесной массы для бумажной промыш 
ленности и древесины. Такое изменение было бы, однако, доро- 
тостоящим экономически (сомнительное соотношение затраты— 
выгоды) и резко понизило бы бета-разнообразие, подвергнув рис 
ку постоянство и стабильность в будущем. 

На рис. 7.23 показано, как можно планировать ландшафты © 
сохранением разнообразия и в согласии с тородским и промый!- 
ленным развитием. Новый город Колумбия в шт. Мэриленд яв 
ляется хорошим примером успешного планирования, осущестВ” 
ленного в пределах частного сектора 60 свободным рынком © 
благословения федерального правительства и правительства шта” 
та, но с минимальной финансовой помощью, оказываемой с их 
стороны. Этот пример будет более подробно рассмотрен в гл. 9: 
разд. 7. 

Многие экологические концепции разнообразия противоречя” 
зы и требуют дальнейвтих исследований, но все согласны © те\, 
что разнообразие необходимо для выживания всего человечества 


и сохранения природы. 
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го и прочего горючего; 5) выход — пищевые продукты, волокно, чистый 


воздух; 6) поступление чистой воды для сельского хозяйства, промышлен- 
ности и городов; 7) использование территории для отдыха, а также для 
обучения и научных исследований в области окружающей среды. 


В гл. 2, использовав убедительные аргументы, мы показали, 
что природные ландшафты необходимо сохранить, поскольку они 
играют особую роль в жизнеобеспечении. Теперь можно добавить 
еще одну причину, вынуждающую нас делать это, — сохранение 
разнообразия, обеспечивающее адаптацию и выживание в буду- 


щем. 


7. Популяции и еообщества в географических 
градиентах; экотоны и понятие краевого эффекта 


Определения 


При описании расположения популяций и сообществ в пределах 
данной географической области или в данном участке ландшаф- 
та пользуются двумя различными подходами: 1) зональным под- 
ходом, при котором идентифицируют и классифицируют отдель- 
ные сообщества, располагая их в виде списка типов сообществ, 
и 2) градиентным подходом, при котором популяции располагают 
вдоль одно- или многомерного градиента внешней среды или с0- 
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ответствующих осей. В этом случае идентификация сообществ 
основана на распределениях частот, коэффициентах сходетва или 
других статистических методах сравнения. Для обозначения упо- 
рядоченности в расположении видовых популяций и сообщес 
по градиенту часто применяется термин ординация. Термино 
континуум обозначают весь градиент расположенных по 
лопуляций-или сообществ. В общем, чем резче изменяется гради- 
внт внешней среды, тем более отчетливы и дискретны сообщест- 
ва. Это объясняется не только болышей вероятностью резких 
изменений физических условий среды, но и тем, что границы 
сообществ становятся более четкими в результате процессов кон- 
куренции и коэволюции взаимодействующих и взаимозависимых 
видов. 

Экотон представляет собой резкий переход между двумя или 
более различными сообществами, например между лесом и степью 
или между твердым и мягким грунтами на дне моря. Эта зона 
контакта, или зона «напряжения», может иметь значительную 
линейную протяженность, но всегда бывает уже территории са- 
мих соседних сообществ. Сообщество экотона содержит обычно 
многие организмы из контактирующих сообществ и, кроме того, 
организмы, характерные только для экотона и нередко ограничен- 
ные им в своем распространении. Часто число видов и плотность 
популяций некоторых из них в экотоне выше, чем в лежащих по 
обе стороны от него сообществах. Тенденция к увеличению раз- 
нообразия и плотности организмов на границе сообществ известна 
под названием краевого эффекта. 





Объяснения и примеры 


Определение границ экосистем — не слишком сложная проблема 
‘при их анализе (гл. 2, разд. 2). До тех пор пока среда на входе и 
<реда на выходе будут рассматриваться как части системы, 
Не имеет значения, как ее ограничить: при помощи естественных 
ориентиров или произвольно — так, как это удобно. Сложность 
зозникает, однако, при попытке ограничить биотическое сообще- 
во, используя для этого слагающие его видовые популяции. 
На протяжении последних 50 лет экологи растений вели ожив- 
ченную дискуссию по поводу того, следует ли рассматривать на- 
земные растительные сообщества как дискретные единицы с 
Зоределенными границами (С]ететйз, 1905, 1916; Вгаип-В]апаие, 
932, 1951; Раиеппите, 1966) или же как континуум, поскольку 
„®Ятдельные популяции реагируют на градиенты окружающей среды 
ЗАстолько независимо, что сообщества постепенно переходят друг 
№ ‚Жруга, и всякое выделение дискретных единиц произвольно 
Паро азоп, 1926; Сигиз, МеПиозВ, 1954; У/иаЕег, 1954; Соода!, 
`` и др.). Уиттэкер (\/Шиакег, 1967) иллюстрирует эти раз- 
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Если бы в разгар 
Грейт-Смоки-Маун- 
с которой можно 


ледующим примером. 


личные точки зрения © 
Национальном парке 


осеннего разноцветья В 
тинс нам предложили выбрать удобную точку, 
видеть весь градиент высот — от долины до требней хребтов, 
то мы бы заметили лять по-разному окрашенных зон: 4) много- 
цветный лес на площадках среди скал; 2) темно-зеленый лес из 
тсуги; 3) темно-красный дубовый лес; 4) красновато-коричневые 
заросли из дуба и вереска и 5) светло-зеленый сосновый бор на 
гребнях. Эти пять зон можно рассматривать как дискретные типы 
сообществ, а можно считать их часлями одного континуума, ко 
торые подлежат какой-либо форме градиентного анализа; при этом 
выявятся распред дельных видов и их реак- 
ция на изменение услови 


еление популяций от 
и внешней среды в соответствии © гра- 
диентом. Эту ситуацию иллюстрирует рис. 7.24, на котором по- 








Типы сообществ 


А 


Процент в древостое 


Рис. 7.24. Распределение популяций доминирующих видов деревьев вдоль 
гипотетического градиента (от 0 д 10), иллюстрирующее размещение 
популяций в сообществе типа континуум. Кривые распределения каждого 
вида имеют колоколообразную форму, причем пики относительного обилия 
(в процентах от общего числа деревьев) приходятся на разные точки вдоль 
градиента. Некоторые виды устойчивы К более широкому диапазону внеш 
них условий (степень доминирования обычно меньше) по сравнению с 
другими. Внутри этого большого сообщества можно, используя сочетания 


знаки, выделить подсообщества 


подразделение до некоторой степе 
сания и сравнения. Кривые построены по данным ряд 


пределения видов деревье (\Уыиакег, 1954.) 


казано частотное распределение ( 


лообразных кривы 
до п), перекрывающихся вдоль градиента, 


степени условных типов сообществ 


ние которых основано н 
тов. Можно привести много дово 


двух или более доминирующих видов (виды-индикаторы) и другие при- 

Г в верхней части графика). Такое 
но полезно для целей опи- 
а исследований рас- 


в виде гипотетических колоко- 
х) 15 видов доминирующих деревьев (от а 

а также 5 до некоторой 
(А, Б, В:, В и Г), выделе- 
а пиках одного или нескольких доминан- 
дов в пользу того, чтобы рассмат” 
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ривать склон в Ц 
елом как о 
все эти леса связ дно большое сооб 
ан ществ 
тами, энергией и а другом обменом а, 
бассейна. К ыми в одну э емен- 
. Лак подчеркива. у экосистему водосб 
ь лось досборног 
к _ минимальную о > такая экосистема а 
иональному ис экосистемы й 
следовани ‚ поддающуюс 
ловека. Однако ю и регулирова урон 
леснпкам или нию со стороны 
ривать каждую зо землеустроителя че- 
ну как отдел м удобнее рассма 
аз них отличает дельное сообщество т- 
ся поск 
древесины, а прироста и 
и боле ценности, во , еству 
Ка с. по о другим а к пожарам 
часто бывает . 
графии; так. эк ‚ Концепции и подхо 
меняющимися о работающие в аа те т от гео- 
иями сре епенно из- 
субстратами, п реды и однооб З 
‚ предпочитают разными почвам 
тоды ординаци концепцию кон и или 
и (т.е. стат тинуума и разны 
пуляций и сооб * истические методы е ме- 
ас 
ботающие в аа по градиентам). Вместе о Ея по- 
неоднородным релье и резкими изменениями о ра- 
отдают среды 
ции. Методы о р предпочтение и 
зон ы 
сходства (или Е часто требуют от ©. а 
ходства) последовательных проб _ сравнения 
‚ взятых вдоль 


градиента внешней 
о неи сре 
такой индекс: реды. При этом используется в общей фо 

о оэЩ рме 


2С 
А-В’ 


где А — число ви 

о идов в пробе А; В — чис 
ох ис в обеих Обь В бо о 
и г р Мак-Интоша (Ме|июозВ 1967) 1 о 
а О и. приемы аа 
вы ственно . 
нь ге а и пологих лана р Е и я 
не приведены на рис. 7.25. На к и 
о е разрывность, о чем ел а 
ти а кривой индекса несходства И баш 
ие. ПОНИ ны для каждой па ео 
а о у р :У). Кроме того, на крутом о о 
| ии выражена тенденция о 
вниз, р овению видов. Как показ ны М 
тоном а доминирующих видов ое а 
и и высоты имеют колоколоо я 
оне. 724). и | и (напоминая еы ее 
ву тен ае т е изменении высоты эти к а. 
ож пришел к выв дъемом и спадом и усеченн ой Вершиной. 
и оду, что «вдоль крутых НВ а 
разовывать разрывы, несмотря р 
рыв- 
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Крутой склон 


э 
< 
2 


Пологий 
-0- © склон 


э 
> 
я 


Показатель несходства 


0,20 
2000 


1500 
Высота над уровнем моря, м 


1000 


Пологий склон 


Крутой склон 
1 й 


АН = 
Рис. 7.25. Градиентный анализ изменения растительности на крутом 
(сплошные линии) и пологом (штриховые линии) склонах одинаковой 
высоты (Эфиопия). Вверху. График ноказателей различия между сосед- 
ними участками вдоль склона. Внизу. Частотное распределение двух видов, 
Асаса зепева] (Т) и Сат15за едийз (11). На крутом склоне виды и группы 
сообществ разграничены более четко. (Веаз, 4969.) 


к на пологих склонах этого может 
го сообщества от другого могут 


способствовать различные типы взаимодействия между популя- 
циями, например: 1) конкурентное исключение; 2) симбиоз меж- 
ду группами зависящих друг от друга видов и 3) коэволюция 
групп видов (это будет подробно рассмотрено в следующей гла- 
ве). Такие факторы, как пожары и антибиотики, также могут 
создавать четкие границы. Бьюэлл (Вчей, 1956) описал ситуацию 
в парке Итаска (шт. Миннесота), где в пределах основного мас- 
сива кленово-липового леса имеются довольно хорошо отграни- 
ченные островки елово-пихтового леса, не связанные с изменения“ 
ми рельефа местности. В морских дончых сообществах на крутых 
обрывах также возникает четко выраженная зональность, подоб- 


ная зональности на горных склонах. 


ность градиента среды, тогда ка 
и не быть». Обособлению одно 
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- перехо й 
Личающееся от приле и развивается сообщество. от 
многим видам ществ; объ Вы 
нужны в ка , ясняется это тем 
где проходят р честве частей местооб ы в 
азные стади обитаний или м 
какие имеются и жизненного ци ест, 
в двух или б цикла, такие услов 
но различающи олее соприкасаю и 
хся по струк щихся и часто си 
‚ канскому дрозд руктуре сообществах. Н т: 
У нужны де х. Например, аме 
крытые травян ревья, на которых он . р 
развитые . о пространства, где и и и от- 
каждого из перек _ экотонов входят виды а Е 
рывающихся сообществ, и кроме о а 
) ‚ виды, ха- 


ых 
’ ект, 


Бичер (В 
еесЪег, 1 
‚ 1942) о что плотность населени 
ие к 
ада, занимаемой <бобтестабы. Каротай а пас 
певчих птиц выш Е 
и стно, что плотн 
ностях колле Й в хот 
джей и том и 
НЕ У подобных мес Е 
местооби й о 
мета ее состоят из 
о у довательно, ха 
стью «г а 
г раниц» о. 
Ен участками леса или оо. Не 
ы могут 
а и ты характерные для них виды, не вс 
о те. ществах, участвующих в образо а. 
р, при изучении населения птиц а 
вдоль гради- 


ованной Й 
Ре: _. и территории, в том 
синяя Пти 
и ` ца, многого Й 
о ы овая, воробъиная овсянка и Е 
ревья необходимы как места для ров 
устрой- 


сл. 
р такие обычные ви 
мешник, овсянка 


. в трав 

Удовлетворяются > их требования ие т других открытых 
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ооществами, а не в ОА а или 

‚ ятых лишь о 

Д- 


156 Глава 7 


ним из этих сообществ. Таким образом, в рассмотренном случае 
около 404 обычных видов птиц (20 из 50), размножающихся в 
этом районе, можно считать в основном или полностью экотон- 
выми. 

Дэвид Пэттон (Раза Район, 4975) предложил один из вари- 
антов индекса разнообразия для сравнения отношения протяжен- 
вости границ к плочади в разных ситуациях. Поскольку наимень- 
шее отношение к площади характерно для окружности, именно 
это отношение принимается за единицу. Исходя из этого, краевой 
индекс (ЕГ) можно вычислить следующим образом: 


ТР 
2. Ал’ 





Е1== 


где ТР — общий периметр площади плюс длина всех линейных 
границ внутри этой площади, А — площадь и л=3,44. Квадрат- 
ная площадка с одним типом растительности характеризуется 
индексом 1,43. Если на этой площадке четыре разных типа рас- 
тительности, занимающие одинаковые площади, то дополнителр- 
ные внутренние границы увеличат значение индекса до 4,69. Если 
два из четырех типов растительности разделить еще дополнитель- 
ной границей, то индекс возрастет до 4,97. Два других варианта 
‘краевого индекса рассматриваются в работе Тейлора (Тауог, 
1977). 
Одним из обычных типов экотонов, наиболее важных для ч@- 
ловека, является опушка леса. Опушку можно определить как 
экотон между лесным и травянистым или кустарниковым с00б- 
цествами. Где бы ни поселился человек, он стремится сохранитР 
поблизости от своих жилищ сообщества опушек. Так, если 0Н 
селится в лесу, он сокращйет лес до отдельных небольших участ 
ков, перемежающихся лугами, сельскохозяйственными угодьями 
и другими, более открытыми местообитаниями. В работе Хокииса 
(НамКаз, 1940) приводятся карты, на которых зарегистрированы” 
изменения, происшедшие в шт. Висконсин за столетие после 107 
явления здесь в 41838 г. первых поселенцев. Если человек селится 
на открытом месте, то он сажает деревья, создавая подобную Же 
мозаичную структуру ландшафта. Можно сказать, что предпочи” 


таемое местообитание Ното зарепз — это опушка леса, поскольку. 
он не прочь понежиться в тени деревъев и кустарников, но «добы“: 
вает» себе пищу на лугах и полях. Некоторые виды, обычные 
для лесов и степей, способны жить на созданных человеком опу”. 
ках. Другие же, хороио адаптировавшиеся к жизни на опушка*” 
особенно многие виды трав, насекомых, птиц и млекопитающи^»: 
в таких условиях часто увеличиваются в числе и расширяют сво! 
границы обитания по мере создания человеком новых местообИ”, 


таний типа опушек. 


„ 
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Вообще говоря, охотничье-промысловые виды животных, та- 
кие, как олени, кролики, куропатки, фазаны и т. д., предпочитают 
держаться на опушках. Поэтому человек искусственно создает 
опушки, сажая съедобные для этих видов растения или растения, 
дающие им приют и укрытие. Пятнистые местообитания создают- 
ся также путем расчисток, выжигания (см. рис. 5.25) и других 
мероприятий. 

Олдо Леополд, которому приписывают честь введения понятия: 
краевого эффекта, писал в своей новаторской работе по охот- 
ничьему хозяйству (ЁКеоро!а, 1933), что «дикая природа — это, 
феномен опушек». Не так давно Хэнссон (Налззоп, 1979) рас- 
смотрел значение гетерогенности ландшафта в жизни северных 
теплокровных животных, которые активны круглый год. Сельско- 
хозяйственные и другие нарушенные пространства предоставляют 
этим животным зимой больше пищи, чем зрелые ненарушенные: 
леса. Весной и летом, однако, эти последние предоставляют боль- 
ше пищи. 

Не следует думать, что увеличение плотности в экотонах — 
явление универсальное. Многие организмы ведут себя противо- 
положным образом. Так, не вызывает сомнений, что плотность. 
деревьев в экотоне лесной опушки ниже, чем в лесу. Вырубка 
на обширных пространствах дождевото тропического леса почти 
наверняка уменьшает видовое разнообразие и вызывает выми 
ние многих видов, адаптированных к большим площадям однф- 
родного местообитания. Возникает предположение, что наиболь- 
шее значение экотоны приобретают там, где люди на протяжении, 
многих столетий сильно модифици 







городах, чем венные им_виды в Северной Амё- 
ке. Но, конечно же, многие другие европейские виды не адап- 
тировались-и стали редкими_или вымерли. 

' Каки в большинстве случаев положительных реакций или 
выгоды, горбатая_кривая-субсидия-=стресо_ (см. рис. 8.5} приме- 
НИМа и к соотношению граница—разнообразие. Чрезмерное уве- 
личение границ (много мелких блоков местообитания) вызывает. 


-нерегиб кривой разнообразия в сторону снижения. Хотя увеличе- 


е границ часто повышает разнообрази ьшение площади, 
Я тОбитяния снижает разнообразие (тенденция разноббразие 
ощадь). Теоретический имум видового бета-разнообразия’ 
„Должен находиться там, где велики или достаточно велики блоки: 
тан зеяика--также-общая протяженность границ в 

Готионе (Твошаз её а1., 1979). Эти противоположные тенденции 
; об а при ведении лесного и охотничьего хозяйства 
м планировании ландшафтов. Островная теория биогеогра- 
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Фии (будет обсуждаться в следующей главе) может до некоторой 
степени помочь в определении величины блоков, необходимой для 
сохранения как отдельных видов, так и разнообразия в целом. 


8. Палеоэкология: структура сообществ 
в прошлые века 


Определения 


Ископаемые остатки и другие материалы свидетельствуют о том, 
что в прошлом организмы были иными и достигли современного 
состояния в процессе эволюции. Отсюда естественно предполо- 
жить, что структура сообществ и характер окружающей среды 
также были иными. Знания о сообществах и климате прошлого 
могут внести значительный вклад в наше понимание современных 
сообществ. Это предмет исследования палеоэкологии — науки, по- 
граничной между экологией и палеонтологией, которую С. Кейн 
(8. Саш, 1944) определил как «изучение биот прошлого. с. испол 
_зованием в той мере, в какойэто_возможно,-экологических кон- 


гия исходит из следующих основных допущений: 1) в различные 
теологические периоды действовали по существу одинаковые эко- 
логические принципы; 2) об экологии ископаемых организмов 
можно судить на основе того, что известно об эквивалентных 
или родственных современных видах. 


"Объяснения 


С тех пор как Чарлз Дарвин сформулировал теорию эволюции, 
многие ученые увлеклись реконструкцией жизни прошлого на 
основе изучения обнаруженных ископаемых остатков. Теперь ста- 
ло возможным представить полную картину эволюции многих 
Зидов, родов_и более высоких таксономических групп. Например, 


во всех элементарных учебниках биологии описана история эво- 


ди лошади от четырехпалого животного размером_с лисицу 


до современного состояния. Но как была связана с окружающей , 


средой лошадь на разных стадиях ее эволюционного развития? 
чем она питалась, в ЖАвих УСЛОВИЯХ обитал, какова была плол- 
ность ее популяций? Какие хищники ей угрожали и © кем она 
конкурировала? Какой в то время был климат? Как эти эколо- 
тические факторы содействовали естественному отбору, играюще- 
му формирующую роль в структурной эволюции? Конечно, неко- 
торые из этих вопросов так и останутся без ответа. Однако, свя“ 


зав количественные данные по ископаемым остаткам © 
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определенным местом и временем, ученые могут получить неко- 
торое представление о природе сообществ прошлого и формах, 
которые в них доминировали. А сопоставление этих данных © 
геологическими данными может помочь в реконструкции клима- 
тических и других физических условий, существовавших в То: 
время. Благодаря развитию методов радиоактивной датировки и 
использованию других современных геологических методов мы 
получили возможность установить время, когда жила та или иная 
труппа ископаемых организмов. 

До недавнего времени вопросам, перечисленным в предыдущем 
абзаце, уделялось мало внимания. Палеонтологи были заняты опи- 
санием своих находок, определением их таксономического поло- 
жения и интерпретацией этих данных в свете эволюционной тео- 
рии. Однако по мере накопления такой информации, которая 
становилась все более обширной, возрастал интерес к эволюции’ 
групи. В связи с этим и возникла новая ветвь науки — палеоэко- 
логия. 

Короче говоря, палеоэкологи по ископаемым остаткам пыта- 
ются определить, как организмы прошлого взаимодействовали’ 
друг с другом, как они реагировали на существовавшие тогда 

условия среды и как происходило изменение 7сооб- 


 ществ_ве-времени. В основе палеонтологии лежит допущение, что 


«законы п шлом были такими же, как и сейчас, 
и что организмы прошлого и настоящего, имеющие сходный тип 
организации, должны быль сходными также по характеру пове-_ 
дения и по экологическим признакам. Так, если ископаемые на- 
ходки свидетельствуют о том, что 10000 лет назад на месте со- 
временного леса из дуба и гикори рос еловый лес, то у нас есть 
все основания считать, что 10 000 лет назад климат был холоднее, 
поскольку современные виды ели адаптированы к более холодно- 
му климату, чем виды дуба и гикори. 


Нримеры 


опаемая пыльца растений дает превосходный материал для- 


нструкции наземных сообществ, существовавий в 
— 
стоцена, Диаграмма на рис. 7.26 показывает, как путем опре- 
деления доминирующих видов деревьев можно реконструировать 
Жиринтер поблеледниковых сообществ и климат тех времен. От- 
озуная, ледник часто оставлял после себя котлованы, которые 
атем преврётились в озера._Пыльца_ растущих вокруг-озера_рас- 
тений о ускалась на дно и фоссилизировалась в донном й 
по С `поев 


п 
степенн ь ОСадками и превращалось в_бордоло. 
В 


`Жет ВИ колонки, полученная на болоте или со дна озера, 


„’ Нам хронологическую запись, по которой можно определить. 
центное соотношение разных типов пыльцы. Так, на рис. 7.26 
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фФис. 7.26. Профили ископаемой пыльцы из датированных горизонтов в про- 
бах донных осадков из озера на юге Новой Англии. А. Число пыльцевых 
зерен каждой группы видов, выраженное в процентах от общего числа 
зерен в пробе. Б. Оценки скорости отложения пыльцы для каждой группы 
растений. Диаграмма, основанная на скорости отложения, дает лучшее 
цтредставление о количественном облике постплейстоценовой растительно- 
сти, чем диаграмма, основанная на процентных соотношениях, (Ра\1з, 1969.) 


в пробах «старейшей» пыльды представлена главным образом 
пыльца ели, пихты, лиственницы, березы и сосны, что свидетель- 
ствует о холодном климате. Смена пыльцы этих пород пыльцой 
дуба, тсуги и бука указывает на то, что несколько тысяч лет 
‹пустя климат потеплел и стал более влажным; появление позд- 
нее пыльцы дуба и гикори свидетельствует о теплом сухом пе- 
риоде, сменившемся еще позднее несколько более холодным п 
влажным периодом (современная часть профиля). Наконец, 
в пыльцевом «календаре» ясно отражены результаты недавней 
вырубки лесов человеком — в пробах повысилось содержание 
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пыльцы травянистых растений. По данным Девиса (Пау!з, 1969), 
пыльцевые диаграммы Европы зарегистрировали даже последст- 
вия эпидемии чумы («черной смерти»), приведшей к упадку 
сельского хозяйства. Это выразилось в уменьшении доли пыльцы 
травянистых растений в отложениях, датированных тем же вре- 
менем, к которому относится массовая гибель людей. 

Рис. 7.26 иллюстрирует также, каким образом совершенство- 
вание количественных методов может повлиять на интерпретацию 
ископаемых данных. Если изобразить графически относительное 


содержание пыльцы разных. видов в общем содержании пыльцы 
Зпробе (обычный метод, применявшийся, во всяком случае, до 
иЛАЗНОГО Времени), то созлается впочатловие, зло 10—12 тыс. лет 
назад-Новая`Англия была покрыта густыми еловыми лесами. Од- 


ко после Фето-как радпоуглеродный метод дал возможность 
рлределить св отло, в датированных слоях 
я послоены рафиьЕ отых скоретей (рис 128.5) Стало 
очевидным, что 10000 лет назад деревьев в Новой Англии вооб- 
ще было м. льность представляла собой открытый 


ще было мало и-ев растить ь С СТА ВЫ 
Фарковый ельник, вероятно схожий с тем, который тя5ёзан-в-не- 
зирящее время вдоль южной границы тундры: Это блужит хоро- 
шим примером того, от чего постоянно предостерегают статисти- 
ки: не увлекайтесь процентами — они могут ввести в_ заблужде- 
ние! = т. 

В океане наилучшие сведения часто дают раковины и скелеты 


Животны енно. нки видового разнообразия в 
прошлом ракушечники. Валентайн (Уаепйле, 1968) подчерки- 


ИИ ее ие 





“вает, как важно отличать разнообразие «в сообществе» от_«гео- 
ажно ичать р в 
графического» разнообразия или разнообразия «в градиенте». Так, 


в прошлые геологические периоды, когда Северный полюс не был 


“покрыт льдами, придонная фауна северных морей была гораздо 


богаче видами, чем теперь. Однако если рассматривать весь гра- 
диент от полюса до экватора в целом, то сейчас, когда полюса 
покрыты льдом, на дне моря обитает вдвое больше видов моллюс- 
ков. Причина этого, видимо, в том, что на более крутом градиенте 
увеличивается разнообразие местообитаний и ниш. 

Изучение колонок донных отложений в озере — путь к про- 
чтению недавней истории антропогенных нарушений на площади 
водосбора. Брагем (Втисеш, 1978), изучая фоссилизированных 
диатомей, личинок комаров-звонцов, зоопланктон и химический 
состав датированных слоев колонки из Линдсели-Понд, небольшого 
озера в шт. Коннектикут, выявил три стадии антропогенных на- 
рушений: 1) раннее фермерское хозяйство в конце ХУ — нача- 
ле ХХ вв. мало отразилось на озере; 2) в результате интенси- 

икации сельского хозяйства примерно после 1915 г. возрос сток 
в озеро химикалий, что послужило причивой увеличения доли 
эвтрофных видов диатомей и звонцов; 3) приближение к озеру 
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пригородной зоны с 1960-х годов до настоящего времени привело 
к еще большему обогащению его биогенными элементами (гипер- 
эвтрофикации), а эрозия почвы обусловила приток в осадки 
болыших количеств минералов и металлов (Ее, Са). Эти измене- 
ния вызвали значительные изменения в составе биоты, особенно 
в составе зоопланктона. 


9. От популяций к сообщеетвам и экосистемам 


Существует два подхода к изучению и пониманию экосистем, 
а когда это необходимо, и к управлению ими (гл. 2, разд. 3) — 
холистический и мерологический. При первом подходе интересу- 
ющую нас область или систему ограничивают каким-либо удоб- 
вым способом, получая тем самым систему типа «черного ящи- 
ка». После этого исследуют энертетические и прочие входы п 
выходы (см. рис. 2.2} и оценивают основные функциональные 
процессы внутри системы (см. рис. 2.1). Следуя принципу береж- 
ливости (экономии усилий), изучают затем операционально зна- 
чимые популяции и факторы, которые определены посредством 
наблюдений, моделирования и возмущений самой экосистемы. 
При таком подходе детали популяционных компонентов внутри 
«ящика» анализируют только постольку, поскольку это необхо- 
димо для понимания или управления экосистемой как целым. 
Нам предстоит еще выяснить столько захватывающе интерес- 
ных вопросов, касающихся отдельных популяций и взаимодей- 
ствий между ними, что само по себе предложение перейти от 
изучения этих уровней организации к изучению организации на 
экосистемном уровне может восприниматься как вызов. Совер- 
шенно ясно, что подробно изучать каждую популяцию непрак- 
тично. К тому же, как об этом неоднократно говорилось в на- 
стоящей главе, популяции ведут себя очень по-разному, если они 
функционируют в сообществе и если они изолированы в лабора- 
тории или огорожены в поле. Однако коль скоро компоненты 
изучены, то как вновь объединить их в сообщества и экосистемы 
и как рассматривать новые холистические свойства, которые м0- 
гут проявиться, если компоненты функционируют совместно В 
интактной экосистеме? Коуди (Со4у, 1974) предлагает два пох 
хода: 1) исследование экспериментально вызванных изменений 
окружающей среды для определения операциональной значимо- 
сти популяционных структур, наблюдавшихся в ненарушенной 
системе, и 2) изучение изменений, происходящих в естественных 
условиях, для выявления значимых структур. Фойн и Джейн 
(Рош, Тат, 4977) предложили нечто вроде «дорожной карты» для 
объединения популяционной биологии с наукой, занимающейся 
изучением экосистемы: 1) провести поверхностный описательный 
анализ тех свойств на уровне сообщества, которые имеют отн0” 
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шение к цели исследования (разнообразие, видовой состав, доми- 
нирование, биомасса, продуктивность); 2) предложить некую ги- 
потезу, объясняющую структуру и функцию сообщества, на осно- 
ве тех свойств, которые считаются наиболее важными; 3) выбрать 
для подробного изучения те популяции, которые включены в вы- 
явленные на этапах 1 и 2 процессы в сообществе; 4) на основе 
полученных для популяции данных построить математическую 
модель и проверить, насколько хорошо она имитирует изучаемую 
экосистему. Независимо от выбранной процедуры в ходе исследо- 
вания могут возникать различные конструктивные идеи (напри- 
мер, решение о том, какие популяции важны), и эти идеи долж- 
ны быть основаны на данных, полученных непосредственно в 
полевых исследованиях. 

Взаимоотношение частей и целого может в значительной сте- 
пени зависеть от Уровня сложности системы. Одну крайность 
представляют экосистемы, находящиеся в суровых условиях сре- 
ды (как, например, экосистемы арктической тундры или горячих 
источников), где биотических компонентов мало. Такие’ «системы, 
характеризующиеся малой размерностью», можно изучить и по- 
нять на основе изучения составляющих их частей, поскольку 
весьма возможно, что целое здесь просто представляет собой сум- 
му этих частей и обладает либо очень небольшим числом эмер- 
джентных свойств, либо вообще не обладает ими. Напротив, «сис- 
темы, характеризующиеся большой размерностью» (как биосфе- 
фа), состоят из огромного множества компонентов, которые, дей- 
<твуя синергически, обусловливают появление эмерджентных 
<войств; в данном случае целое, безусловно, не равно сумме 
его частей. Об изучепийи всех частей по отдельности не может 
быть и речи, поэтому приходится сосредоточить внимание на 
свойствах целого. Ббльшая часть реально существующих экосис- 
тем (например, озеро или лес) представляет собой «системы с 
промежуточной размерностью»; эти системы лучше изучать по- 


ны многоуровневого подхода или как «черный ящик», 


чем говорилось в первом абзаце этого раздела. Более подробные 
<ведения относительно теории уровней сложности содержатся в 
работе Аллена и Старра (АПеп, Эйагг, 1982). 

Как соотнести части и целое? Этот вопрос долгое время ста- 
вил в тупик философов и сбивал с толку общество. Во все време- 
на между учеными всех специальностей существует раскол на 
почве атомизма и холизма. Насколько трудно иметь дело одно- 
временно и с частью, и с целым, отражает лучше всего, по-ви- 
димому, конфликт между «благом» для индивидуума и «благом» 
для обтества. Было предложено или испытано множество эконо- 
мических и политических подходов, призванных решить этот 
конфликт, но пока все они имели мало успеха. В США политика 
зы рных правительств из года в год колеблется между преиму- 
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щественным вниманием к индивидууму (консервативная пози- 
ция) и заботой об общественном благосостоянии (либеральная 
позиция), так что внимание уделяется и частям (индивидуумам), 
и целому (обществу), но не одновременно. В решении этой проб- 
лемы может помочь, видимо, познание законов развития природ- 
ных экосистем, о чем пойдет речь в гл. 8. 

В семидесятые годы были опубликованы труды многочислен- 
ных симпозиумов по экологии популяций и сообществ, в том чис- 
ле мемориальный том, посвященный Роберту Мак-Артуру под 
редакцией Коуди и Даймонда (Со@у, О1атопа, 1975), и том, 
посвященный Дэвиду Лэку под редакцией Стоунхауса и Перрин- 
са (Ззоперочзе, Реггшз, 1977). Другие ссылки — в библиографи- 
ях изданий Сош4еп, 1977; Вегпаг4!, 1979; Зоше, У!Псох, 4980, 
и Таппзепа, Са1о\, 1984. Поскольку на симпозиумы авторы обыч- 
но представляют всеобъемлющие и подробные обзоры в своей 
узкой области, эти книги и рекомендуются в первую очередь для 
‘углубленного изучения этого предмета. Для более общих справок 
рекомендуются работы Хатчинсона (Нар тзоп, 1978) и Бигона 
и Мортимера (Весоп, Могищет, 1981). 
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1. Стратегия развития экосистемы 


Определения 


Развитие экосистемы, более изв м анологиче- 


скои сукцессии, состоит в Изменении во времени видовой струк- 
туры и биоценотических процессов. В отсутствие внешних нару- 
чпающих процессов сукцессия представляет собой направленный 
и, следовательно, предсказуемый процесс. Сукцессия происходит 
» результате ‘изменений сообществом физической среды и взаи- 
модействий конкуренция— сосуществование на популяционном 
уровне. Таким образом, сукцессия контролируется сообществом, 
несмотря на то что физическая среда определяет характер и 
скорость изменения, а часто и ограничивает пределы развития. 

и сукцессионные изменения определяются. преимущественно 


внутренними взаимодействиями, то говбрят об аутогенной Ч. е. 
бамопорождающейся кцессии. Если же на изменения регуляр- 


_сукцессию назы- 


Т 
ют аллогенной (порожденной из генная сукцессия- 
заселении новых территорий (возникних ьтате изверже- 
ция вулкана, строительства новых водохранили начи- 
соббщ В ом 






нается с несбалансировайного ества. Метаб 


сообществе характеризуется тем, что вал Р)_ли- 
ольше, либо меныпе дыхания (А), и про влен в 
сторо. олее сбалансу ного состояния, когда Р=А. Отно-. 


чение биомассы к продукции (В/Р) возрастает в теч с 


- ДО тех пор, пока не произой стабилиза системы, 
в которой на единицу доступного потока энергии будет прихо- 
питья максимум биомассы (или высокое содержание информа- 
5 \й и симбиотических связей между организмами. 

„ ’ Оследовательность сообществ, сменяющих друг друга в дан- 
пространстве, называется серией; относительно недолговеч- 


‹ 
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ные переходные сообщества называются по-разному: се иальными 
стадиями и стодияни развшия, или пионерныйи. стадилни. 
Терминальная стабилизированная система известна под названи- 
ем климакса, который теоретически должен быть постоянным во 


времени и существовать до тех пор, пока его не нарушат силь- 
ные внешние возмущения. Сукцессия, начинающаяся с состояния 
Р>А, — это автотрофная сукцесгия; напротив, если сукцессия 
начинается с состояния Р< А, то это гетеротрофная сукцессия. 
Сукцессия, начипающаяся на участке Й е не был 
занят (на потоке застывшей лавы, например), называется пер- 
вичной сукцессией, тогда как сукпессия, начинающаноя на пло- 
щади, с которой удалено прежнее сообщество (например, на_ле 
ной вырубке или заброшенном поле), называется вторичной су 
„цессшей. 

° Мы уже не раз подчеркивали, что экосистема — это не «сверх- 
ортанизм», тем не менее между развитием экосистемы, развитием 


организмов, а также развитием человеческого общества сущест- 
вует множество параллелей. 


с- 
к- 


Объяенения и примеры 


Описательные исследования сукдессий на песчаных дюнах, в сте- 
пях, лесах, на морских берегах или в других местах наряду с 
более новыми функциональными исследованиями позволили по- 
строить ряд теорий, частично объясняющих процесс развития и 
его причины. Г. Т. Одум и Пинкертон (Н. Т. Обам, Ракекюл, 
1955), опираясь на сформулированный Лоткой (Го{ка, 1925) «за- 
кон максимума энергии в биологических системах», впервые ука- 
зали на то, что сукцессия связана с фундаментальным сдвигом 
потока энергии в сторону увеличения количества энергий; на- 
правяённой на поддержание (дыхание) системы, по мере того, 
как накапливаются биомасса и органическое вещество. Позднее 
Маргалеф (Магсае?, 1963, 4968) подкрепил эту концепцию © 
биоэнергетических основах сукцессии фактическими данными # 
расширил ее. В последние 15 лет интенсивно обсуждается роль, 
которую играют межнопуляционные взаимодействия в формиро- 
вании последовательности смены видов, характерном признак8 
вкологической сукцессии. (См. соответсзвующие обзоры Соппей» 
З1ауех, 1977; МоГмюзв, 1980.) 

Изменения основных структурных и функциональных харак” 
теристик аутогенной сукцессии перечислены в табл. 8.1. Для удоб“ 
ства обсуждения двадцать признаков экологических систем раз” 
биты на пять групи. Начальные и конечные стадии развитий 
характеризуются различными тенденциями. Абсолютная величиий 
изменений, скорость изменений и время, необходимое для дост!” 
жения стационарного состояния, могут варьировать не тольк 
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различных климатических и физико-географических ситуациях, 
но и для разных признаков экосистемы в одной и той же физи- 
ческой среде. При наличии хороших исходных данных кривые 
скорости изменений имеют обычно выпуклую форму (причем в 


начале изменения происходят быстрее). Известны также двувер- 
шинные или периодические кривые. 


Таблица 8.1. Тенденции изменения основных характеристик экосистемы, ко- 
торых следует ожидать в ходе аутогенной сукцессии 


Энергетика экосистемы 
1. Возрастают биомасса (В) и количество органического детрита 
2. Возрастает валовая продукция (Р) за счет первичной; вторичная про- 
дукция изменяется мало 
3. Уменьшается чистая продукция , > 
4. Увеличивается дыхание (В) 
5. Соотношение Р/В приближается к единице (равновесию) 
6.. Соотношение В/Р возрастает/”(Р/В соответственно уменьшается) 
Круговороты--биогенных элементов 
ф Круговороты элементов становятся все более замкнутыми 
‚8. Увеличиваются время оборота и запас важных элементов 
-9. Возрастает коэффициент цикличности (возобновление/вход) 
{9.. Удерживается и сохраняется больше биогенных элементов! 
Виды и структура сообщества 
41. Меняется видовой состав сообщества (флористические и фаунистиче- 
” ские эстафеты) 
42. Возрастает богатство как компонент разнообразия 
43: Возрастает выровненность как компонент разнообразия 
44. г-Стратеги в широких масштабах замещаются К-стратегами 
45. Усложняются и удлиняются жизненные циклы 
46. Увеличивается величина организмов и(или) их стадий расселения (се- 
мян, молоди ит. д.) : 


х. В значительной степени развивается взаимовыгодный симбиоз! 
‘табильность ‚ 
'48; Возрастает резистентная устойчивость ! 
; Снижается упругая устойчивость ! 
ая стратегия 


20. Возрастает эффективность использования энергии и биогенных элемен-! 
— ата! 
о 









а 


5! Тенденции обоснованы теоретически и еще не подтверждены в полевых усло- 


_ Перечисленные в табл. 8.1 тенденции наблюдаются в том 


СВУчае, если в сообществе преобладают внутренние, аутогенные, 


“роцессы. Влияние внешних, аллогенных, возмущений может по- 


д велять или иным образом изменить эти тенденции раз- 


я. Эти вопросы мы обсудим позднее. 


Гр: 2иоэнергетика развития экосистемы. Биоэнергетику экосисте- 


‚; ОТражают первые шесть пунктов из табл. 8.1. На ранних, 
`Лиях автотрофной сукцессии в среде, лишенной органического 
тва, скорость образования первичной продукции, или общий 
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(валовой) фотосинтез (Р), превышает скорость дыхания сообще- 
ства (В), так что соотношение Р/В, как правило, больше 1. 
В особых условиях, когда сукцессия протекает в богатой органи- 
кой среде (например, в очистном отстойнике), соотношение Р/В 
бывает меньше 1. Такую среду первыми заселяют бактерии и дру- 
орт роВые пргавизмы, потому сукцесовя называется ге- 

ерб ой. Однако в обоих случаях, согласно теории, величина 
`РТИ приближается к единице по мере развития сукцессии. Иными 
словами, в зрелой, или климаксной, экосистеме наблюдается тен- 
денция к равновесию между связанной энергией и энергией, за- 
‚трачиваемой на поддержание биомассы (т. е. суммарным дыха- 
нием сообщества). Таким образом, отношение Р/В является функ- 


циональны зателем относительной зрелости экосистемы. От- 
ношения Р/В для ряда хорошо изученных экосистем приведены 
а рис. 9. 


ца рис. 81, Л, где указано также направление автотрофной и 
четеротрофной сукцессий. 


‚ Пока_Р больше А, в системе будут накапливаться органиче- 
ское вещество и биомасса (В), в результате чего отношения_В/Р, 
ВТА пли В/Е (тце Е=Р--А) будут увеличиваться или соответ- 
ственно отношение Р/В будет уменьшаться. Напомним, что эти 
отношения уже обсуждались в связи с концепцией термодинами- 
ческой упорядоченности (т. 1, с. 409). Теоретически, следователь- 


но, урожай на корн ерживаемый доступным потоком энер- 
ТИ аксим 








ли Клим ста- 
. Как следствие этого кция сообщества (или 


урожай за годовой К 
фавва нулю в зрелой системе. 
Сравнение сукцессии в лабораторном микрокосме и в лесу. 
Биоэнергетические изменения легко наблюдать, вызвав сукцес- 
сию в экспериментальных лабораторных микроэкосистемах, про- 


_и мала или 


исходящих от природных систем; такие микроэкосистемы были опи- 


саны вгл. 2 (см. рис. 2.17, В). На рис. 8.2, общее течение -днев- 
ной автотрофной сукцессии в микрокосме (данные Сооке, 1967) 
сравнивается с гипотетической моделью _ 100-летней _ сукцес- 
сий леса (данные Кута, ЗЫ Чет, 1967). В течение первых 40— 
60 дней типичного эксперимента с микрокосмом дневная чистая 
продукция (Р) превосходит дыхание ночью (В), поэтому в систе- 
ме накапливается биомасса (В). После начального периода «пве- 
тения» примерно к 30-му дню скорости обоих процессов начинают 
снижаться и 
‘ми. По мере приближения к стационарном т 
В/[Р_(в граммах суточной прбдукции углерода, поддерживающих 
1 г углерода биомассы) возрастает от менее 20 до более 100. 
В климаксном сообществе не только сбалансирован автотрофны 


и гетеротрофный болизм, но крупные орг нические структу” ь 
ры поддерживаются невысоко суточной поолукцией и дыханием. 


на_60—80-й день становятся приблизительно равны- 
ию отношение 


ы! 
Е 


Р/В >1 


Исходная культура водорослей 
{оптимум биогенных элементов} 


Коралловые рифы 
Продуктивные лиманы 
Богатые леса 


Сельское хозяйство 
с применением удобрений 
Вторичная 


Степи 
Загрязненные 
реки (зона 
пониженного 
содержания О. } 
Болотные 
воды 


Пруды 


Автотрофная 5 
сукцессия 


РВ <1 


Богатые озера 


—_ _ Гетеротрофная 
сукцессия 


Первичная 
Окваны 


Продукция сообщества, г-м`2. сут“! 


Бедные озера 
и 


Пустыни Неочищенные 


сточные воды ° 





1 10, 
Дыхание сообщества, гум" 2. сут? 


100 






Периодичность на 
аллогенном , 
входе! 


Развивающаяся 


система Климакснав 


система 


Рис. 8.1. А. Положение разных сообществ в системе классификации, осно- 
занной на метаболизме сообщества. Слева от диагональной линии валовая 
продукция (Р) превышает дыхание (А); Р/В больше единицы == автотроф- 
ность. Справа от диагонали — обратная ситуация: Р/В меныше едини- 
цы = гетеротрофность. В последнем случае сообщества живут за счет орга- 
нического вещества, получаемого извне, или за счет его предварительного 
запасания или наконления. Стрелками показано направление &втотрофной 
ь ‘етеротрофной сукцессий. Сообщества, расположенные вдоль диагонали, 
№ ее за год потребляют примерно столько, сколько создают, и их 
8 06° считать метаболическими климаксами. (Из Н. Т. Одит, 41956) 
“х ЭЩесистемная модель развития экосистемы. 
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с. 82. Сравнение энергетики развития экосистем леса (из Кита, ЭмЧе, 
16 и аборалорного микрокосма (из СооКе, 1967). Рес — валовая продук- 
ция; Ри — Чистая продукция; В — суммарное дыхание сообщества; В — 


суммарная биомасса, 


Меняется и относительное обилие видов, так что в конце 100- 
дневной сукцессии доминирующими становятся другие бактерии, 
водоросли, простейшие и мелкие ракообразные, а не те, которые 
доминировали вначале (Согдеп её а1., 1969). 
’ В проточном лабораторном микрокосме, где культуральная 
среда медленно протекает через контейнер с организмами, имити- 
руя вход и выход среды для воды и питательных веществ, сук- 
цессия замедленна; ‘для накопления биомассы и приближения 
Р/В к 1 требуется в 2—3 с лишним раза больше времени, чем в 
закрытом микрокосме (Непдих её а1., 1984). 

Непосредственная экстраполяция данных, полученных для ла- 
бораторного микрокосма, на природные системы может быть п 
не вполне правомерна, поскольку в первом случае в системе су- 
ществуют только мелкие организмы с простыми жизненными 
циклами и неизбежно снижено видовое и химическое разнообра- 
зие. Тем не менее в микрокосме можно наблюдать такие же 
основные тенденции, которые характерны для сукцессии на су“ 
ше (рис. 8.2, верхний график) и в крупных водоемах. Сезонные 
‚сукцессии часто происходят по той же самой схеме: вслед 38 
‘«цветением» в начале сезона, которое характеризуется быстрым 
ростом нескольких доминирующих видов, к концу сезона уста“ 
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навливается высокое отношение В/Р, увеличиваются разнообразие 
и относительная, хотя и временная, устойчивость, как это уста- 
новлено в терминах Р и В (Магозе{, 1963). В открытых систе- 
мах на зрелых стадиях понижения общей, или валовой, продук- 
ции, наблюдаемой в пространственно ограниченном микрокосме, 
может и не происходить, но общая схема биоэнергетических из- 
менений в последнем, судя по всему, достаточно хорошо имитиру- 
ет природу. 

Интересно также отметить, ч истой ной = 
ции (Р»} соответствующий максимально возможном ожаю 
приходите 0-й день в микрокобме ОТО В лее, Коротко 
цикличное лесное хозяйство ориентировано на пик Ру, который 
во многих случаях повторяется через 20—40 лет. 

Аллогенные и аутогенные воздействия. До сих пор мы рассмат- 
ривали изменения, происходящие в результате процессов, проте- 
кающих в самой экосистеме. Привнесенные вещества или энер- 
гия, геологические силы, шторма, антропогенные нарушения 
и т. п. могут изменить, остановить или повернуть вспять тенден- 
ции, указанные в табл. 8.1 (так обычно и бывает на самом деле). 
Эвтрофикация озера, например {неважно — естественная или аЕ 
тропогенная), прои с В био- 
тенных эдементов и почвы извне-т-е. 
‘но добавлению биогенов_в лабораторную `микроэкосистему или 
удобрению поля; в сукцессионном отношении такая система @т- 
брасывается назад, к более молодому состоянию, Аллогене 
Цессия такого типа во многих аспектах обр 


цессии. Если влияние аллогенных пройессов намного. сильнее 
1 Ц ‚ как во огих прудах и малых. 


зерах, то экосистема не тольк тоянии стабилизироватЪ- 


ся, но-и <угасает»; Т. 6. няется органическим веществом и 
оадками, превращаясь 5 ОбЛОто или наземи в болото или наземное сообщество. Такова. 
чеизбежная судьба иснусственных озер, берега которых подвер- 
ся искусственной эрозий. _ | ре 
“Исследования озерных осадков (М8сКегей, 1965; Сочё, Ни 
топ, 1964; Нагг!зоп, 1962) наряду с теоретическими сообра- 
знениями указывают, что озера могут развиваться и действитель- 
30 развиваются в сторону более олиготрофного (менее обогащен- 
Юго) состояния, если поток биогенных элементов с водосбора 
№ едляется или прекращается. Таким образом, есть надежда, что 
ызывающую беспокойство антропогенную эвтрофикацию, кото- 
-—ИЗЯ ухудшает качество воды и укорачивает жизнь водоема, можЖ- 
во. повернуть вспять, если удастся сильно уменыпить приток 
огенов с водосбора. Примером служит описанное Эдмондсоном 
к 014501, 1968, 1979) «выздоровление» озера Вашингтон В 
. до ЭТле. В течение 20 лет очищенные, богатые биогенами. сточные 
‚_ЩЫ сливались в озеро, которое становилось все более мутным, 
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и в нем все чаще наблюдались обильные «цветения» водорослей, 
В результате призывов общественности сточные воды отвели от 
озера, и оно быстро вернулось к более олиготрофному состоянию 
(вода стала чище, и прекратились «цветения» водорослей). 

Взаимодействие внешних и внутренних сил можно выразить 
нри помощи обобщенной системной модели (рис. 8.1, В). Впервые 
модель такого типа была приведена на рис. 1.4. Аутогенные силы 
изображены как внутренний вход или обратная связь, которая 
теоретически способствует сдвигу системы к своего рода равно- 
весному состоянию. Аллогенные силы изображены как нериоди- 
ческое внешнее возмущение на входе, которое возвращает назад 
или иным способом меняет траекторию развития системы. 

В тех системах, которые развиваются длительное время, как 
это бывает, например, при зарастании лесом голой почвы, сук- 
цессионный процесс подвержен влиянию периодических возмуще- 
ний, особенно в изменчивой среде умеренной зоны. Оливер и 
Стефенс (ОПуег, Зцеетз, 1977) описали изменения растительного 
покрова на небольшой площади Гарвардекого леса (Массачусетс). 
Растительность этой территории 14 раз подвергалась воздействи- 
ям природных-и-антропогенных стрессов разной силы с нерегу- 
яярными промежутками за период с 4803 по 1952 г. Имеются 
также данные о том, что до 1803 г. здесь пронеслось два урагана 
и возник один пожар. Слабые воздействия не вызывают появления 
новых видов деревьев, но часто позволяют видам, уже представ- 
ленным в нижнем лрусе (черная береза, красный клен, тсуга), 
достигать полога. Крупномасштабные возмущения, такие, как 
ураган или сильный пожар, создают открытые пространства, 
прогалы, в которые вторгаются виды, свойственные ранним ста- 
диям сукцессии (например, белая береза или пенсильванская че- 
ремуха)...В таких прогалах развивается также молодая поросль 
из находившихся в почве семян и проростков. Северный дуб часто 
заполняет таким образом прогалы и через несколько десятилетий 
начинает доминировать в пологе. Смена видов и сукцеесия в лес- 
ных прогалах была названа Брэем (Втау, 1956) ‹ 


‹сукцессией фазы 
заполнения пробела». Оливер и Стефенс на основе полученных 


ими данных пришли к выводу, что существующий видовой состав. 


леса представляет собой в большей степени результат аллогенных 


пройвессов, нежели аутогенного развития. В более поздней обзор- 
ной работе Оливер (ОМхет; 1981) выскизал предположение, что 


основным фактором, определяющим структуру леса и видовой 
состав деревьев во многих районах Северной Америки. являются ` 


‘сила_и частота внешних возмущений. 

`- Если в СИЛУ перподических возмущений внешней среды иля 

вследствие характера развития самого сообщества ‘наруйтения 

происходят ч ее или менее регулярные промежутки вре- 
я бистема_претерцевает-—е,-что логично было бы на“ 
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Рис. 8.3. Циклическая («волнообразная») сукцессия в лесу бальзамической 
‚ ЧИХТЫ. 


г. клической сукцессией (Уалт, 1947). Хороший пример са- 


огенерируемой циклической сукцессии дает описанныи ранее 


(гл. 5, разд. 4) цикл пожаров в растительности чапараля, где сла- 
боразложившаяся подстилка образует запас горючего материала 
Дия периодических пожаров в сухой сезон. 

Другой пример «волнообразной» сукцессии — высокогорные 
леса из бальзамической пихты на северо-востоке США (Зргиазе, 
Вотшапи, 1981). Деревья здесь растут на тонком слое почвы, 
и по мере достижения максимальной высоты они теряют устойчи- 
„Вость к штормовым ветрам, которые вырывают в корнем и таким 
образом губят старые экземпляры. ‹им образом, возникает 


возможность вторичной сукцессии. Как показано на рис. 8.3, 
склон горы покрыт 


ядами полосе молоды ых и мертвых 
деревьев (последние образуют на фотографии светлые полосы). 
С, 


ледствие непрерывной циклической сукцессии эти полосы дви- 


Жутся, подобно волнам, через весь ландшафт в. направлении .до- 
минирующих ветров. В любой момент времени здесь представле- 
НЫ все стадии сукцессии, предоставляющие множество местооби- 


таний животным и более мелким растениям. Склон горы в целом 
Представляет собой «циклический макс», своего рода стацио- 


нарное состояние, находящееся в равновес 


ии со своим окруже- 
нием. 


Вы 


174 Глава 8 


Природная ст а, со хсея полос 


м лого древосто ат на мы о том, что вы- 
рубки в ви; : могут быть хорошим способом ве- 


дения лесного хозяйства на обинрных пространствах, поскольку 


в таком случае легче происходило бы естественное возобновление. 


(и не нужно было бы проводить дорогостоящих лесопосадок). 
Почвы и популяции животных также оказывались бы менее на- 
рушенными, чем при сплошных рубках в больших лесных мас- 
сивах. Ироме тото, наличие разных стадий сукцессии создает 
множество пограничных зон, что способствует увеличению видо- 
вого разнообразия диких животных. 

Другой пример циклической сукцессии — цикл листовертки- 
почкоеда и ели, описанный в гл. 6, разд. 5. В этом случае перио- 
дические нарушения я о 
тительноядными животными, которые лишают хвои и уничтожают 

тарые деревья 


с ‚ что дает“ ть расти молодым деревьям. 


Термин «зависимый от возмущений» часто используется для 
обозначения таких экосистем, которые специально адаптированы 
к регулярно повторяющимся возмущениям благодаря тому, что 
они располагают видами и процессами, способными к быстрому 
восстановлению (см. обзор \Уо2]1, 1980). Для того чтобы предска- 
зать восстановление экосистемы и управлять им после таких, на- 





ример, нарушений, как. открытые разработки ископаемых, необ-, 


одимо в деталях знать структуру „суБмессионноге процесса и 
Босстановительный нот. 


ый. поте ал конкретной экосистемы, иначе уси: 
Лия по ее восстановлению могут мешазь, &`не: обствовать ео 


овлению (см. Ме\юзв, 1980). 


Теоретические траектории экологической сукцессии в благо- 


приятных и неопределенных физических условиях среды показа- 


ны на рис. 8.4. По мере развития биотического сообщества слож- 
ность организаций быстро увеличилаетоя. На. увеличение содер- 
жания информации указы возрастание биомассы и отношения 
В/Р. Это. "же говорит об увеличении разнообразия п эффективно: 
сти о оаьных процессов, связанных с потоком энергии п 


м т ГтЩиОИ биотенных элементов. Если физические условия сре- 


ы_ благо т и вероятность катастрофических нарушений 
мала, то достигабтся высокий уровень организации и длительное 
время_ сохраняется _ стат 20 _ или. климакс 
(рис. 8. Траектория, ведущая к более низкому уровню_орга- 
низации, характерна, напротив, для неблагоприятной среды, под- 
верженной периодическим возмущениям, которые прерывают п 
возвращают вспять процесс сукцессии (рис. 8.4, 11). На кривой 11 
показаны две возвращающие сукцессию вспять петли, которые 
следуют после двух возмущений, обозначенных стрелками. По-ви- 
димому, этот более низкий уровень лучше адаптирован к возму- 
щениям и более устойчив. Можно высказать рабочую гипотезу. 
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Организация ——— 





Время — —— 


Рис. 8.4. Траектория экологической сукцессии в благоприятной среде с низ- 
кой вероятностью катастрофических возмущений (Г) и в стрессовой среде 
с периодическими возмущениями, нарушающими и отбрасывающими на- 
взад процесс развития (7/}. На кривой // показаны две гипотетические петли 
траектории возврата сукцессии назад. Эти события происходят вслед за 
нарушениями, показанными стрелками; биотическое сообщество адапти- 
руется к нарушениям, и в нем поддерживается уровень организации ниже 


той, которой оно бы достигло в отсутствие стресса на входе. (По Од, 
4981.) 


‘ 


‘ато в общем более зрелые стадии сукцессии ведут себя стабиль- 
‚ нее при кратковременном стрессе или стрессе, вызванном опреде- 
яенным фактором (как, например, засушливый год), тогда как 
ранние стадии устойчивее (восстанавливаются быстрее) при. ка- 
‚ Тастрофических стрессах, таких, как сильная буря или пожар 
` {6м. пункты 18 и 19 в табл. 8.1). 

г. Круговороты биогенных элементов. Важной Й 


д_В =. 
чилии-сукцессии являются увеличение Времени оборота и повы- 


оф 


иениё бности к сох нию и регенерации веществ. Все это’ 
ОИВОДТ В овыншаЧи или «уплотнению» биогеохимических цик- 
Яов основных биогенных элементов, таких, как азот, фосфор и. 
Кальций (табл. 8.1, пункты 7—10). Исследователи не пришли к 
одиному мнению в_оценке. тех пределов—вкоторых сохранение. 
биогенов представляет собой главное направление пли стратегию 
Развития экосистемы. Отчасти это противоречие обусловлено тем, 


5 способы выявления соответствующих `ироцессов различны. . 


Эту проблему хорошо иллюстрирует рис. 8.5. Витусек и Рейнерс 
{Унопзек, Ветегз, 1975) высказали предположение, что в системе, 
‚ которой биомасса накапливается на ранних стадиях сукцессии, 
соольшей вероятностью будет идти процесс запасания биогенов. 
‚-огласно теорпи этих авторов, при переходе биогенов в накоп- 


‚менвую биомассу отношение выхода к входу падает ниже еди- 


цы. В зрелой климаксной системе, где рост больше не проис- 
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Рис. 8.5. Гипотетические тенденции изменений отношения выход/вход, ин- 
декс цикличности (СГ) и отношение запас/выход (5/0) для биогенных 
элементов в процессе сукцессии. / —вход; О — выход; 5 — запас; С — во- 
зобновление; ВС — обнаженная почва; Е5 — ранние стадии; М5 — проме- 
жуточные стадии; 55 — стационарное состояние. (Основано на схеме 
7. Т. Ел.) 


ходит, вход и выход уравновешиваются, и это отношение вновь 
повышается до единицы (рис. 8.5). Вудманси (\У\Уоодтанзее, 4978) 
отметил, однако, что даже после того, как растения перестали 
давать прирост живой биомассы, накопление биогенов в почве 
может продолжаться. К тому же Гендерсон (Неп4етзоп, 1975), 
Уэстмен (УУезбтал, 1975) и Финн (Е шо, неопубликованная ру- 
копись) считают, что определение отношения выход/вход не 
единственный и, видимо, не лучший способ оценки поведения 
биогенов. Как показано на рис. 8.5, индекс возобновления 
(СТ= отношению регенерированной части на входе к выходу, см. 
гл. 4, разд. 7) устойчиво возрастает по мере созревания системы. 
Би ле ержив лгое время и ис- 
пользуются повторно, при этом даже в случае сбалансированных 
входа. очно так 
же отношение запаса (5) к потерям (0), по-видимому, мало и 
ранних стадиях и возрастает на поздних стадиях. В общем име” 
ются зкоперименттьные данные и можно такяю теоретически 
обосновать тб; что-в процессе развития экосистемы возрастают 
запас и степень возобновляемости биогенных элементов, в резулР” 
тате необходимый уровень поступления этих элементов на вхой 
для поддержания единицы биомассы снижается. У нас нет оси0” 
ваний считать, что так же сохраняются второстепенные и токсиУ” 
вые вещества. 
‚ Райс и Пэнколи (Все, Рапсво]у, 1974, 1972, 1974) предста” 
'вили в серии работ косвенные доказательства того, что на зрелых” 


} 
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| 


или климаксных, сладиях происходит аллелохимическое ‚ингиби- 


ованиб Нитрификации. Таким образом, В ходе сукцессии проис- 
ходит смена источника азота с нитрата на аммоний. Пионерные- 
растения используют в первую очередь нитрат, тогда как на 
поздних стадиях, в частности на стадиях леса, в качестве источ- 
НИКА аАВота—01 пользуют аммоний. Питер Мак-Рой (личное. 
сообщение) наблюдал, что в зрелых стадиях сукцессии морских 
трав азот регенерируется в форме аммиака благодаря деятельно- 
сти анаэробных микробов. Факт этот очень интересен, так как. 
при переходе с нитрата на аммоний уменьшается количество’ 
‚ энергии, расходуемой на регенерацию азота (см. обсуждение кру- 
говорота азота в гл. 4), и возрастает, следовательно, эффектив- 
ность использования энергии. Вопрос, однако, остается открытым, 
потому что Робертсон и Витусек (Вофегёзот, УйИочзек, 1981}: 
не получили в экспериментальных данных подтверждающий сдвиг 
от потребления нитрата к потреблению аммония. 
Не решен также вопрос о том, увеличивается нли снижается 


в течение сукцессии интенсивность азотфиксации, микоризного- 
симбиоза и’пругих форм мутуализма, которые повышают эффек- 
тивность регенерации биогенов (пункт 17 в табл. 8.1). Эти формы, 

туали тся и тр нены на всех ста- 


количественно оценить их деятельность на разных сукцессионных 
стадиях. По-видимому, мутуалистические отношения, способству- 
ющие сохранению биогенов, в большей степени подвержены влия- 
нию «текущих запросов» (бедность биогенами), чем процессов: 
развития экосистемы на таковых. 

Замещение видов. Более или менее непрерывная смена видов 
во времени — характерная черта болыпинства сукцессионных се- 
рий. Смена видового состава растительности была названа Эгле- 
ром (ЕФег, 1954) «флори й етой», Несомненно, су- 
ществует и «фаунйстическая эстафета», поскольку виды живот. 
ных также сменяют друг друга в сериях. 


® 


сли развитие начинается. Н 
занят каким-либо сообществом (на обнажившихся скалах, на пес- 


ке или на потоке лавы), то первичная з 
дих протекает медленно и для достижения стационарного со- 

я, характеризующего зрелость системы, потребуется много 
времени. Классический пример первичной сукцессии — дюны в 


штате Индиана у южной оконечности озера Мичиган, которое. 
гда было гораздо больше, чем сейчас. Отступая к своим со- 











цеко 


ременным границам, озеро оставляло все более и более молодые. 
‚гра! озеро оставляло. бо: 
вваные дюны. Поскольку субстрат песчаный; сукцессия проте- 


. медленно, и можно наблюдать серию сообществ разного воз- 
ет а: пионерные стадии у берегов и все более старые стадии по. 


Ре Удаления от ‘берега. Именно в этой «природной лаборатории, 
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‘сукцессии» Каулес (Сожез, 1899) провел свои основополагающие 
исследования растительной, а Шелфорд (ЗпеМотд, 1913) — живот- 
‚ной сукцессии. Оба автора показали, что виды как растений, так 
и животных сменяют друг друга по мере увеличения возраста 
дюн; существующие вначале виды в старых сообществах заме- 
няются другими, совершенно отличными от них. Олсон (0]зоп, 
1958) повторно исследовал развитие экосистемы на этих дюнах н 
представил современные данные о происходящих при этом процес- 
‚сах и их скоростях. Из-за вторжения вр эти области тяжелой про- 
мышленности специалисты по охране природы, которые пытаются 
сохранить «дюны Индианы», оказались в затруднительном положе- 
НИИ, Однако, К счастью, некоторая часть этих дюн входит теперь 
‚в состав национальных парков и парков штата. Общественность 
должна поддержать их усилия по защите дюн, поскольку этот 
район не только бесценен своей природной красотой, которой мо- 
гут наслаждаться жители городов, но и представляет собой ес- 
‘тественную учебную лабораторию с поразительно наглядной эко- 
логической сукцессией. 

Первые поселенцы на дюнах — это прибрежные злаки (Атто- 
р№Ца, Авторугоп, Сматоо а), ива, песчаная вишня, хлопковое 
‚дерево и животные, такие, как бегающие по песку длинноногие 
‘жуки-скакуны, живущие в норках пауки, кузнечики. Вслед за 
‘сообществом первых посеженцев следуют открытыв сухие леса 

еОсны 


анкса, затем черного дуба и, наконец, на самых старых 
дюнах влажные —лесл из дуба и ФИКОРИ ини бука и клена, 
Несмотря на то что развитие сообщества начинается в очень с\- 
хом и бесплодном местообитании в конечном счете приводит 
кВТалому и холодиому сомкнутому лесу, резко отличающемуся 
‚от Толых дюн. Мощная богатая гумусом почва, населенная дождо- 
выми червями и улитками, контрастирует с сухим песком, на ко- 
‘тором бна образовалась. Так сравнительно негостеприимная вна- 
‘тале масса песка в конце концов совершенно преобразуется под 
влиянием сукцессии сообщества. 

На ранних стадиях сукцессия на Дюнах часто приостанавли- 
вается, если ветер засыпает песком растения, и дюны приходят В 
движение, погребая всю растительность на своем пути. Это при- 
‘мер аллогенных возмущений, которые задерживают или обраща- 
ют сукцессию вепять, о чем говорилось в начале данного раздела. 
Однако по мере продвижения дюны от берега она стабилизирует- 
‹я, и ее первые поселенцы, злаки и деревья, вновь восстанавли“ 
ваются. Использовав современные методы радиоуглеродного да- 
тирования, Олсон (0]зоп, 1958) установил, что для достижения 
климаксного лесного сообщества на дюнах озера Мичиган требу- 
е\ся-около_ 1000 лет. Это примерно в пять раз_больше, чем нужно 
дия развития зрелого леса в более гостеприимном месте, как будет 
зидно из енедлующего-нримера. 

. — 
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развитие и эволюция экосистемы 17% 


Пример вторичной сукцессии дан в табл. 8.2, где показаны 
растительные сообщества и популяции птиц, сменяющие друг 
друга на месте заброшенных сельскохезяйственных угодий, нахо! 
дящихся в возвышенном предгорье на Юго-Востоке США. Пер- 


вые поселенцы — это г-стратеги, однолетние растения, такие, как 
Пивиаца, Епветоп и Атфтоз@, затрачивающие болыпую часть 


< „м“ 

своей гии на расселение и размножение (см. табл. 6.7). Через 
два-три года занимают многолетнее разнотравье, пред- 
ставленное астрами и золотарником, злаки, в особенности бородач 


(Апаторовоп), и такие кустарники, как ежеви Фафиз). Если. 
поблизости есть обильный источник семенного матерпала, то по- 
являются сосны, которые вскоре образуют сомкнутый-полог и 
еня нних поббленцев. Часто вместе с соснами появляетс 
сколько видов быстро растущих листопадных деревьев, как, на 
ример амброво и тюльпанное деревья. Поскольку все эти-вид 
ивут подолгу, стадия сосны (с редкими широколиственным 
ревьями) существует длительное время, но в нижнем ярусе пд- 
тепенно развиваются теневыносливые дубы и гикори, Молоды ` 
сосны не могут развиваться в тени взрослых деревьев, поэтому, 
по мере того как старые сосны погибают от болезней, старости: 
и ураганов, в пологе начинают доминировать дубы и гикори. 
В табл. 8.2 показано, что население птиц сменяется на каждой 
крупной сукцессионной стадии; эти изменения проявляются силь- 
нее всего при смене доминирующих жизненных форм растений 
(травы—кустарники-—сосны— лиственные породы). Птицы выби- 
рают местообитания, ориентируясь больше на жизненные формы, 
®-не на виды растений. Ни один вид растений или птиц не может. 
процветать на протяжении всей сукцессии. Максимумы разных 
видов приходятся на разные точки временной шкалы. | 
Животные принимают не только пассивное о = 









\ нии сообщества. Птицы разносят семена, необходимые для уста 








Уаступает 


\ новления стадий кустарников и широколиственных деревьев, рас- 


Тительноядные организмы, паразиты и хищники часто контроли- 


'руют последовательность видов. И, конечно же, в мелководных 


морских местообитаниях именно крупные животные, а не расте- 
Я образуют структурную матрицу сообщества. Глемарек (С1е- 
Щагес, 1979) описал вторичную сукцессию донных животных вда- 
хи от побережья Бретани (Франция). После штормов, вызываю- 
цих перераспределение осадков и нарушающих донную фауну, 
период относительного затишья. В это время при от- 
‘вии-внешних воздействий происходит более или менее пред- 
азуемая смена доминирующего населения. Первыми поселяются 
ТУстворчатые моллюски, питающиеся взвесью, затем такие же 
Люски, но добывающие пищу в донных отложениях, и, нако- 
г’ В бентосе начинают преобладать питающиеся детритом мно- 
етинковые черви. Таким образом, подтверждается теория, что 
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и 8.2. Вторичная сукцессия в предгорной области на Юго-Востоке 
Е 
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8 
Ф в 8 = 5 
Лом инирующая растительность ы Е в Е а 
5, я Я = 
ая 
з я БЕ 8 Е-4 
5 © о Я ия 
Возраст стадии в месте изучения, 150— 
годы 1—22—3| 15 | 20 | 25 | 35 | 60 | 100 | 200 
Виды птиц (имеющие на данной 
стадии плотность популяции не 
ниже 5 особей) 
Саванный воробей (Аттодгатиз 
загаппагит,) | 10 130 | 25 
„Луговой трупиал (5тпеПа пев- 
1ес4а) 511011512 
Овсянка бряеНа ризШа 35 | 48 [95| 81| 3 
Американская славка (Сео #Ириз 
н1сйаз) 15 | 18 


Желтогрудая славка 


(Тезема мтепз) 5 | 16 

Кардинал Я сйтопаепа саг@тай5 5] а 91 МЮ | 14120 | 23 
"Тауи (РАрШо етуйгоршйайтиз) 5| 8113 [10| 15 | 15 
Юнко (АйпоррИа аезниаИз) 81 6! 4 

Древесница Репагоёса @соог 61 6 

Виреон белоглазый 

(Утес ат5еиз} 8 4] 5 
Древесница Депагоса ртиз 16 | 34 | 43 | 55 
Танагра (Рагапва гибга) 6 | 13| 13 | 15 | 10 
Ираливник каролинский 

(ТГгоодуёе; пудодеапиз)} 41 5|201 10 
Синипца каролинская 

(Ратиз сагоЙпепз 15) 21515 5 
Комаролов 

(Ропорша саетщеа} 2 | 13 13 


О——д—дддд_дд 
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Продолжение 


д 


я 
а ЕЕ 
> 5 а = 
5 
Доминирующая растительность а ы — Е я 
& = я хз 
Е Я = о Е 
|= ВЕ а ЕЕ 
© 5 Е о Но 
|8 ЗЕ З ЕЯ 
ЕВЕ и пи 
Поползень а ризШа 215 
"Гиранн Соп1ориз йтепз 10] 1 3 
Колибри 91101 0 
синица Рагиз Ысоог 61| 10: 15 
Виреон желтолобый 
-(Утео Наи{топ$) 315 7 
Древеснида И/’Й5ота сйгта 3 | 30111 
Виреон красноглазый 
(Тео ойоасеиз) 3] 10| 43 
Дятел Депагосориз #1055 11 3 
„Дятел Репагосориз рифезсет5 112 
Тиранн Муагсйи$ стиий$ 1110 
Дрозд НуюсеМа тизейта 11512 


5 

5 
6 
3 

Американская кукушка 

(Соссузиз атетсапиз) 1 9 

Древесница (МпюйЦа гаца) 8 

Древесница (Орогогпйз {[юттозиз) 5 

Тиранн зеленый 

{Етрлодопах угезсепз) 5 

“Всего (вместе с не приведенными 

з таблице редкими видами) 15 | 40 |110] 136] 87 | 93 | 158 | 239 | -228 








1 По Товпзоп, Е. Р. Оаиш, 1956. Цифры показывают число занятых участков 
или оценку числа пар на 40 га. Главные растительные доминанты в серии, следую- 
щей за пустошами на месте полей, нарисованы над таблицей. Сукцессия была под- 
робно описана Устингом (О0зЫпе, 1942). Кивер (Кееуег, 1950)`изучил некоторые 


ззаимодействия между растениями. В таблице показана сукцессия обычно гнездя- 
щихся итиц. 


непрерывной сукцессии в среде увеличивается количество 
органического вещества. 

торичная растительная сукцессия в степных районах так же 
поразительна, как и лесная, несмотря на то что в ней участвуют 


только травянистые растения. В 1917 году Шанц (Звап{”) описал 
<Укцессию 


на старых заброшенных гонных дорогах, ло кото- 
Рым первые поселенцы перес итральных.и западных 
т 


такую же в сущности последовательность 
Видов описывали не один раз. Хотя в разных географических 


_Эластях встречаются разные виды, общий характер сукцессии 

Юду одинаков. Сукцессия слагается из четырех последователь- 
ых стадий: 1) стадия однолетних сорняков (2—5 лет); 2) ста- 
Дия короткоживущих злаков (3—10 лет): ранняя стадия мно- 
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голетних злаков (10—20 лет); 4) 


'-етадия многолетних 
злаков (достигается ла 20—40 лет). бразом, природе нуж- 


‘50 бт 20 до 40 лет чтобы в на голом или перепахавнном 


грунте, «построить» стенной климакс; точные сроки зависят от 
лимитирующих воздействии т акторов, как влажность, вы- 


пас ит. п. Несколько засушливых лет подряд или чрезмерный 
выпас вызывают возврат сукцессии к стадии однолетних сорня- 


ков. Насколько далеко может зайти такой возврат. зависит от, си”. 


лы воздействия. 

‘ В водных местообитаниях, как 'и К наземных, можно Наблю“ 
дать сукцессию. Но, как уже подчеркивалось, процесс развития 
сообщества в мелководных экосистемах (прудах п небольших 
озерах) обычно осложняется сильным притоком веществ и энер- 
\гии, который может ускорить, остановить или повернуть вспять 
нормальное течение развития сообщества, т. е. такое развитие, 
какое наблюдалось бы без этого сильного аллогенного воздейст- 
вия. Сложное взаимодействие аутогенной и аллогенной сукцессии 


выступавт 66166 наглядно в искусственных прулёх = водохрани- 
лищах. Коша при боодаыи Оо И от, 
почвы или участок с ОБИ КОПИ Ото ста, 
ва (например, при затоплен истой местности), первой ста- 


дией развития бывает _ высокопродуктивная стадия «цветения», 
для” кото характерны интенсивное разложение, высокая ак 


тивность микроорг низмов, обилие биогенных элементов, низкое 


опоранио кизторода и проно сое Зо Тр часто 
наблюдается быст ый и интенсивный рост рыбы. а этой стадии 
рыболовьг-очень счастливее: осле-чегоу- как запасенные 
биогенные элементы рассеиваются, а запасы пищи. оказываются 

израсходованными, водоем ‘стабилизируется на некотором более 

- низком уровне_ продукт вности, более высоком содержании кис- 
лорода в придонном слоё’и‘иониженном урожае рыбы. Эта стадия 

приносит рыболовам. оторчение (см. рис. 8.6). Такая стабилизи- 

‚рованная стадия, своего. рода климакс, может существовать неко- 
торое ` время, есшщ_водосбор хорошо ео, зрелой раститель- 

ностью ‘Или если почвы на ИТ —водо а— 

Е 5 ое о: ао 

Однако“ эрозия и различные усиливаемые человеком источникг 

эвтрофикации обычно порождают длительную серию «переходны` 

состояний», продолжающуюся до тех пор, пока водоем не окажет- 

ся заполненным осадками. Водохранилища на истощенных вол0- 








оади 


” сборах или на первичне—езерильных чаетках-- я 
\обра — низкую продуктивность вначале. Непонима” 


ную карт Ю_ п е але. пеп 
ние оснбвных принципов экологической сукцессии и. зависимости 


между водосбором и водоемом привело к многочисленным неула- 


чам и разочарованиям при попытках человека поддерживать 18” 
кие_искусственные экобтетемы Мелководные экосистемы могут 
быть «импульсно стабилизированых на высоком уровне продуг” 


В рмов, 
у Чаграе? 
Ад ’ 


С Ч 
дис орастают сре 
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Количество рыбы 


ретотты 


: о р 
2} 1954 1956 195819. НЯ к 
: . 59 

Е ВСЕ т? 1967 


10 
: Годы после заполнения водохранилища 
Рис. 8.6. И 
. 8.6. Изменение обилия рыб 
о рыбы (средние по двум ме 
дохранилище в верховьях Миссури са о. ат 
пятнадцатый 


коды после построй от 3 0 
р ки плотины и заполнен о 
раз вавшегося озера 


р ренсис-Кейз, Южная Дакота. (Сазажау. ия водой о 
’ 


1970.) 


ивности в резу 
: езультате пост 
за счет колаба упления большого количества энергии 


| тт олени Уровня воды (это будет описано в разд 
Так как океаны, вооб | 
р ‚ вообще говоря, нахо 
ст столетий а Е оо не 
еиныя т кеанографов не интересовали воп а 
рееииеЙ м Однако по мере того, как в а 
меры аутогенных и о = толи 
п екать большее вниман а 
м ие морских биол т 
и т не в прибрежных и с 
и донных сообществ после те 
а о морского дна. Маргалеф 
м ОГ) Се т образом подытожил свои набл 
изменениями в толще прибрежных о” 


ий разме 
ны р клеток п 
, х форм в фитопланктоне. относительное обилие 


`=. Зродуктивн 
ость или скорость размножения снижаются 





на- 
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3. Меняется химический состав фитопланктона, о чем можно 


судить, в абтВости. шо ато пигментам. 

— Меняется видовой состав зооиланктона: вместо пассивных 
филь раторов развиваются более активные и питающиеся выбо- 
рочна охотники. Это происходит вследствие сдвига от многочис- 
ленных мелких взвешенных пищевых частиц к более рассеянной 
пище, сконцентрированной в более крупные частицы и распре- 
деленной в более организованной (стратифицированной) среде. 

5. На поздних стадиях сукцессии общий перенос энергии мо- 
жет быть снижен, но его эффективность, вероятно, повышается. 

Джесеби и Голдмен (Саззру, Со@тал, 1974) использовали 
скорость смены видов планктона для построения диаграммы се- 
зонной сукцессии в озерах. Виды быстро сменяют друг друга 
весной и намного медленнее летом. Если в июне добавить в озеро 
биогенные элементы, то скорость смены видов достигнет весеннего 
уровня и останется такой примерно в течение месяца. 

Сукцессия организмов на искусственных субстратах в водной 
среде привлекает больше внимания, что объясняется практиче- 
ской важностью обрастания днищ судов и причалов усоногими 
ракообразными и другими сессильными морскими организмами. 
К тому же небольшие, используемые в нескольких повторностях 
образцы субстратов, такие, как стеклянные пластинки или квад- 
раты из пластика, дерева или других материалов, широко приме- 
няются для оценки влияния загрязнений на биоту пресных п 
соленых вод (см. Рай\к, 1954; Сашиз, О1еКзоп, 1974). Такие 
субстраты представляют собой своего рода микрокосм, на кото- 
ром можно ожидать развития экологической сукцессии. Но это 
только ограниченная и упрощенная модель, поэтому экстраполи- 
ровать полученные с ее помощью данные на более обширные, 
менее ограниченные в пространстве открытые системы с0 многи 
ми типами субстратов следует с осторожностью. В общем, первы- 
ми заселяют субстрат виды, у которых в том месте и в то время, 
где и когда появилась доступная поверхность, в воде имеются 
многочисленные стадии расселения. Иногда эти первые поселениы 
так меняют химическую и физическую природу субстрата, что 
облегчается вторжение других видов, но чаще они сопротивля- 
ются вторжению других видов и существуют до тех пор, пока их 
не сменят более удачливые конкуренты. Как уже отмечалось прп 
обсуждении литоральных сообществ на скалистых берегах, в про" 
цессе распределения Видов В местообитаниях с определенными 
ограничениями или в условиях нехватки свободного пространства 
отрицательные взаимодействия (конкуренция, хищничество) иг“ 
рают большую роль, чем положительные (сосуществование, мутуа- 
лизм). . 
Гетеротрофная сукцесеия. В качестве примера тетеротрофной 
сукцессии можно привести данные ранних экспериментов ВУ 
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гетическом градиенте, причем стационарного состояния достичь 
певозможно. 

В лабораторной модели микроэкосистемы можно скомбиниро- 
вать гетеротрофную пн автотрофную сукцессии. Для этого пробы 
из каждой системы нужно добавить в среду, обогащенную орга- 
ническим веществом. Горден и др. (Сот4еп её а1., 1969) описали 
сукцессию в такой системе и измерили в ней поток энергии. Вна- 
чале, когда «цветут» гетеротрофные бактерии, система становится 
\ мутной; затем, когда в результате активности бактерий в среде 
накапливаются биогены и ростовые вещества (в частности, вита- 
мин тиамин), нужные водорослям, система становится ярко-зеле- 
ной. Эта сукцессия служит, конечно же, хорошей моделью куль- 
турной эвтрофикации, вызываемой органическим загрязнением, 
„таким, как неполностью очищенные городские сточные воды. 

Давление отбора: количество против качества, Стадии заселе- 
ния’ островов, описанные Мак-Артуром и Уилебном (МеАн ле, 
\М150ип, 1967), прямо соответствуют стадиям экологической сук- 


ессии на континентах. На ранней 0 ва, 
огда елен : х 


ессии, т-отбо е. успе ы © вы- 
кой скорост змножени авновес- 
ой характерной здни й а 


`и экологической сукцессии, давление отбора __б ствует 
К-етратегам, т. е. видам с низким потенциалом роста, но более 
высокой способностью к выживанию в условиях конкуренции 
(пункт 14 в табл. 8.1). 

Можно предположить, что происходящий при сукцессии пе- 
реход от. ‚Количества продукции к качеству сопровождается гене 
тическими изменениями, охватывающими всю оиоту, на что ука- 
ывает тенденция к увеличению размеров организмов (пункт 16 

табл. 8.1). Изменение размеров растений, по-видимому, связано 


возникновен адаптации к пе на гой источник пи- 
ществаМ, Мелкие организмы обладают селективным преимуще- 
‚ством в среде, богатой биогенами и компонентами минерального 
битания. Это справедливо, в частности, для автотрофов, поскольку 


"поаитымониииоаювтоатитись<зианививьивт они отт нра очи 
у них велико отно объему. Однако по мере 











‚ развития экосистемы неорганические. биогенные элементы оказы-_ 


ваются все более и более связанными в биомассе (у.е. становятся 
антрабиотическими), так что селективное преимущество перехо- 
Дит к более крупным организмам (либо к более крупным 
Это же вида, либо к более крупным видам, ли 
другим), спосо Ъ к запасанию веществ у которых выше п 


жизненные цик “они адап- 
тир вы к использованию сезонных или периодических постуи- 


‘лений биогенов или других ресурсов. 










сть роста этого показателя уменьшается. Выровненно 


ик тем ик 


, 


Развитие и эволюция экосистемы 187 


Тенденции изменения разнообразия. Хотя оба компонента раз- 
нообразия (пункты 12 и 13 в табл. 8.1) почти всегда возрастают 
на ранних стадиях развития экосистемы, все же пик разнообразия 
в одних случаях приходится примерно на середину серии, в дру- 
гих — ближе к концу. Тенденции изменения разнообразия во вре- 
мя сукцессии неодинаковы в различных трофических или_систе- 
матических ‘группах. анее мы уже кратко описали основные 

-бтадии сукцессионной серии на залежных полях в предгорьях 
в Джорджии (табл. 8.2). Никольсон и Монк (№с101зоп, Мопк, 


1974) определили видовое богатство и выровненность для видов 
расташти, триада К четки основным энавелным $01- принадлежащих к четырем основным жизненным фор- 
мам — травы, лианы, кустарники и деревья — в этих стадиях. Ви- 
* довое богатство в каждом ярусе возрастает быстро, сразу после 


его закрепления, а_затем _на_ последующих стадиях сукцессии 


сра- 
ву возрастает почти до максимума, а в дальнейшем меняется“ 









чень мало. На рис. 8.8 показаны кривые доминирования— разно- 
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в Последовательность видов 
3 ©. 8.8; Кривые доминирования — разнообразия ДлЯ пяти разновозрастных 


зозежных полей в южном Иллинойсе. Черные кружки — деревья, белые — 
вы, черные с белым — кустарники. (По Вагтаг, 1975.) 


браотя другой залежной сукцессии (южный Иллинойс). Разно- 
„ Разие видов растений в ходе сукцессии в общем увеличивается, 


> ‘ТИГая максимума в начале стадии развития леса. Графики 


“`АОВоГО распределения в первые годы вторичной сукцессии име- 
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ют характер геометрических кривых (приближаются к прямым в 
полулогарифмических координатах), затем, по мере увеличения 
числа новых видов, постепенно становятся логнормальными. Ре- 
зультатом этого процесса оказывается высокий уровень выровнен- 
ности {см. гл. 7, разд. 6). Цоследовательность кривых на рис. 8.8 
очень напоминает последовательность от Арктики до тропиков, 
показанную на рис. 7.18. 

Оклер и Гофф (Азат, Со, 1971) провели одно из наиболее 
полных исследований тенденций изменения разнообразия в ходе 
продолжительной сукцессии. Они измеряли видовое разнообразие 
деревьев в лесах разного возраста на западе района Великих 
озер. В сырых местах большее разнообразие наблюдалось в лесах 
среднего возраста и меньшее — в самых старых лесах. В сухих 
местах, напротив, разнообразие непрерывно повышалось по мере 
увеличения возраста леса. 

Характер изменения видового разнообразия во время сукцес- 
сии — непрерывный рост или прохождение пика в промежуточ- 
ной стадии — зависиг от соотношения двух процессов, а именно 
от возрастания числа потенциальных нии в результате увеличе- 
ния биомассы ванности-и других последствий био- 


лотической организации, и_ от противоположных эффектов увели- 
чения размеров организмов (пункт 16 в табл. 8.Т) и конкурент- 





сколько-нибудь значительных размерев,-не._товоря.. уж Г, 
чтобы проследить за всем разнообразием видов в сукцессионной 
серии. Мы располагяем-липть-данными для отдельных частей со- 
‘общества (деревья, птицы и т. д.). Можно ожидать, что характер 


изменбния видового состава в_Вначительной степени _завиеит от 
 авонесивЕ тру и теотрафаческого положения, что определяет 
набор видов, способных к вселению. 

Как указывалось ранее (гл. 2, разд. 6), экологи единодушны 


в своем мнении относительно того, что изменение видового раз“ 
нообразия представляет собой в большей степени косвенное слел- 





ствие увеличения количества органического вещества и сложно“ 
сти, а не-нрямбе следствие причинных факторов сукцессии. До- 
стигнутый уровень разнообразия может сильно зависеть от 
энергетики, носкольку поддержание высокого разнообразия тре” 
бует энергетических затрат и этот уровень может быть дестаои- 
лизирован (опять синдром «хорошенького понемножку»). . 
Другие аспекты биохимического разнообразия в целом изуче 
ны далеко не столь систематически, как видовое разнообразит , 
тем не менее было бы логично выявить их тенденции в ходе аут - 
генного развития экосистемы. Например, Джеффрис (ПеНее 
1979) обнаружил, что по мере созревания и усложнения морско 
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сообщества становится разнообразнее состав жирных кислот 
планктона и бентоса. Это может служить примером увеличения’ 
биохимического разнообразия. 

Некоторые теоретические соображения. В начале этого разде- 
ла было установлено, что развитие экосистемы происходит в ре- 


зультате ний физической среды_под_в = 
ества как целого и 2) конкурент вЗ Иствий е- 


ствования между_слагающими сообщество популяциями. Лог 
было_бы предположить, чта в_многоняановое сукцессионное-раз-. 
витие, описанное в этом разделе, вносят вклад процессы, проте- 
кающие и на экосистемном, и на популяционном уровнях, однако: 
некоторые экологи считают, что такое развитие обусловлено ка- 
кой-либо одной из этих причин, но не обеими. Коннелл и Слейтер: 
(Соппей, З]ауег, 1977) сравнили две теории: 1) «модель облег- 
чения», в соответствии с которой виды..-ранних сукцессионных 
стадий меняют условия существования и подготавливают, таким’ 
почву для последую, в, И 2) «модель инЁи- | 
бирования», согласно которой первые виды противостоят вторже- 
ниям и сохраняются до тех пор, пока не окажутся вытесненными' 
в. результате конкуренции, выедания и внешних возмущений. Кон- 
нелл и Слейтер явно предпочитают вторую модель, по крайней’ 
мере для вторичной сукцессии. Сущность аргументов сторонников 
популяционных теорий причин сукцессии сводится к тому, что- 
если наблюдаемые сукцессионные тенденции можно объяснить. 
88; ей (на видовом уровне, то нет бходимости при- 
влекать процессы на высших уровнях. Другие теоретики, напро- 
ив, считают, что видовая сукцессия — это толькб часть процесса, 
что самоорганизованное развитие — это свойство целых экосибтем: 
и что, слбдовательно, нет необходимости объяснять фундаменталь- 
ные тёнденции взаимодействиями составляющих популяций. 
Идея о том, что экологическую сукцессию следует рассматри- 
вать с холистической точки зрения, восходит к Фридерику Е. Кле- 
ментсу и его монографии 4916 г. (Е. Е. Сетегиз, 1916), озаглав- 
ленной «Растительная сукцессия» (переизданной в 1928 г. под» 
названием «Растительная сукцессия и индикаторы»). Клементс: 
ечитал, что сообщество в своем развитии повторяет последова- 
тельные стадии развития организма и что все сообщества в одной 
климатической области развиваются в направлении одного и тогс 
же климакса (идея «моноклимакса», см. следующий раздел); од- 
Нако в настоящее время эти идеи потеряли свою привлекатель- 
ность или оказались сильно модифицированными. Тем не менее: 
9го основной тезис — экологическая сукцессия — это процесс раз- 
ВитТия, а не только смена функционирующих изолированно ви- 
ВоВ — остается в основе одной из самых важных объединяющих 
теорий экологии. Маргалеф (Магбайе!, 41963, 1963а, 1968) 
и Ю. П. Одум (Е. Р. Одаш, 1969) переработали и расширили 
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фундаментальную теорию Клементса, дополнив ее такими функ- 
циональными характеристиками, как метаболизм сообщества. 
Глазным для холистического подхода является вопрос о самоор- 
танизации как свойстве неравновесных термодинамических систем 
(т. 1, с. 109). Ниже дается подборка современных утверждений, 
принадлежащих авторам, которые нашли по крайней мере теоре- 
тические основы для того, чтобы рассматривать сукцессию как 
‚стратегию самоорганизации: «Полагают, что процесс в целом [сук- 
цессия] протекает таким образом, что система накапливает раз- 
нообразие и специализацию до тех пор, пока уровень неопреде- 
„ленности окружающей среды не обратит дальнейшее усложнение 
‘организации во вред системе». (УаПеа, 1971.) 

«Твердо установлено 
среды экологиЯ 


конкурируют с более простыми и замещают их. Если особый 
поток энергии не направлен на предотвращение сукцессии. 
то сложная специализированная система характеризуется боль- 
шей работой выхода, направленной в русло общих усилий, и вы- 
тесняет те системы, энергия которых запасается, а не использу- 
ется для полезной работы, направленной на выживание в конку- 
ренции». (Н. Т. Ода, 4971.) 

«Смена направлений приложения энергии при ее превращени- 
ях объясняет относительные эффективности видов, которые сме- 
няют друг друга во вторичной сукцессионной серии наземных 
‘растений. Применение принципа смены способностей видов в се- 





рии позволяет предсказать самые общие свойства роста и раз- 


‘множения в ходе сукцессии». (СЪт1з{юрЬег ЗшИ®, 1976.) 


«Ход и особенности вторичной сукцессии выводятся из теоре- 
тической динамической модели взаимообусловленных обратных 
связей. "Эта модель [соответствует] табличной модели экологнче- 
ской сукцессии Одума». (Сайеггех, Ееу, 1975). 

«Популяции сменяются в ходе сувцессии, но продуктивность 
системы можно измерять на протяжении всего процесса. Сукиес- 
сия — это не просто последовательность разных систем, ‘а‘едпная 
‘система, которая меняет во времени. переходящие виды И попу 
[лящии». (О’М№ 1; ВесШе, 4977). 

«Предполагается, что самоорганизующиеся диссипативные сис” 
вы развиваются во времени так, чтобы опчимизировать свою 

езависимость (сложность биомассы и потоков в сетях). Это предл 
положение подтверждается тенденциями развития экосистем». 
(СЛазо\1ся, 1980). 
` _ Противоположная концепция состоит в том, что эколотическая 
сукцессия не имеет оптимизирующей стратегии и происходит 8 
результате борыбы- особей и видов за. поострапотво. Эту кониете, 
‘высказывает в своих работах Глисон (Н. А. СТеазоп), в частпос"! 


в статье 1926 г., озаглавленной «Индивидуалистическая конце" 
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ция растительной сукцессии». Работы Глисона, рассмотренны,, 
недавно Мак-Интошем (МеГмюозВ, 1975), служат отправной точ, 
кой построения новых популяционных теорий сукцессии. Эть 
теории характеризуются новыми подходами к эволюционной био. 
логии и оценками тех влияний, которые оказывают друг на ДРУГА 
консументы и продуценты, и реакций на такие воздействия. Тео. 
рии сукцессии, основывающиеся на свойствах организмов, а не На 
эмерджентных свойствах экосистем, разработаны в обзорах Друрц, 
и Нисбета (Пгигу, №зЪеь 1973) и Хорна (Ноги, 1974, 1975), 
Главная предпосылка, согласно Пикетту (Рускей, 1976), состоиз, 
в том, что меняющееся в зависимости от внешних возмущений ц. 
физических градиентов положение вида в сукцессионной после. 
довательности определяется его эволюционной стратегией (дар. 
виновский отбор, конкурентное исключение и т. д.) и характери- 
стиками жизненного цикла. С тех пор как холистическая теория 
Клементса была признана эволюционной теорией сообщества, по- 
дуляции и экосистемы, экологи ие смогли далее оставаться В. 
стороне от этой проблемы, о чем свидетельствуют их работы. Эту 
позицию занимал в общем покойный Роберт Уиттэкер (У’ЫМакег, 
1857, 19757 УвиаКег, УУооауеП, 1971). Глессер (СЛаззег, 1982). 
в' недавнем обзоре также отметил, что, хотя в фазе ранней ко-. 
лонизации закрепляются случайные организмы, которым повезло, 
йоздибйшие стадии намного более организованны и упорядоченны. 
-^ Раньше или позже любая теория проверяется в практическом. 
| мйре прикладной науки, например в лесном хозяйстве. Лесоводы,. 
вообще говоря, считают, что лесная сукцессия направлена. и.пред- 
Для того чтобы оценить будущие запасы. древесины, 
_часто строят модели, в_ которых-вонетаются тенденции .при- 
дной сукцессии с нарушениями и хозяйственной деятельностью, 
еняющими природный ход процесса. В предгорных районах. 
Яжорджии, например, естественная лесная сукцессия. направлена. 





эм 6 время представляют болыпую промышленную ценность, 


, ен`к широколиственным` деревьям. Поскольку сосны в на- 
а = нным деревь; Е 


и Широколиственные породы, были предприняты попытки оста- 


`\ить-сунцессию-на стадии сосен, чтобы эта стадия сохранялась 


" пезбостанавливалась, особенно в`райбнах © развитыми заготовками' 










сины. Джонсон и Шарп (ЗоВпзоп, ЗВагре, 1976) пишут, что, 
отря на усилия по освоению лесов и сохранению сосны, 
Мио 1972 г. увеличилась площадь произрастания широко- 
зенных деревьев (как амбрового и тюльнанного деревьев на 
‹ стадиях, так и дуба и гикори на поздних). Основываясь 


‚Модели, построенной на 30-летнюю перспективу, эти авторы 


в АЮтТ, что площадь, занятая широколиственными породами, 
>. Увеличиваться и дальше, хотя скорость такого увеличения 


меньше, чем в ходе естественной сукцессии, Важиее-значе- 
этой прогносзинческой ели придается таким факторам.. 
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как урбанизация и борьба с пожарами, которые дают широко- 
лиственным деревьям преимущество перед соснами. Джонсон и 
Шарп пришли к выводу, что хотя состав предгорного леса и 
находится под сильным влиянием хозяйственной деятельности 
человека, будущие изменения будут следовать тенденциям при- 
родной сукцессии. 


2. Концепция климакса 


Юпределения 


Терминальным, или стабильным, сообществом развивающейся се- 
рии ДАЛО ПиВБСНОЮ СООО Греки Вира 
сообщество поддерживает само себя неопределенно долго, все 
внутренние его компоненты уравновешены друг с другом, и оно 
находится в равновесии с физической средой. В климаксном со- 
обществе в отличие от развивающихся стадий и других переход- 
ных сообществ годовая продукция и «импорт» уравновептиваются 
годовым потреблением и «экспортом» (см. рис. 8.1 и 8.2). Удобно, 
хотя и несколько произвольно, различать для данной области: 
1) единственный региональный, и матический, климакс, на- 
ходя я_в равновесие еб+ними климатическими условиями, 
й_2) различное число локальных, или эдафических, климаксов, 
‘которые тавляют собой модификации стациона стоя- 
ний, с00 ю бым местным условиям субстрата. В тех 
хестах, где рельеф местности, почва, водный режим и регуляр- 
ные возмущения, например пожары, препятствуют развитию эко- 


системы до теоретического конечного состояния, сукцессия закан- 
‘чивается эдафическим климаксом. 














„Объяснения и примеры 


Представление о том, что аутогенное развитие неизбежно приво- 
„дит к стабильному сообществу, широко принято, поскольку оно 
‘основано на здравой теории и глубоких наблюдениях. Однако по 
‘интерпретации этого представления экологи делятся на две шко- 
лы. Согласно концепции моноклимакса (которая, как отмечалось 
в предыдущем разделе, восходит к Клементсу), в любой области 
теоретически возможен лишь климакс, в направлении но- 


торого, хотя _и ] 

- Зоне ‘ред ичной д 
дать, что все сообществ ной климатической области придут 
ок Е Ее Ари В Пабобраоно Еее 
стой, Пользя тако рассчитывать. че Ноа илом лвнного 
сообщества вое-местообитантя достигнут какого-то единого уровня 






; 
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за приемлемые отрезки времени, сопоставимые с продолжитель- 
ностью жизни человека (или в несколько раз ббльшими!). Удоб- 
ный Компромисс между этими двумя точками зрения — призна- 
ние единственного теоретического климатического климакса и 
разного числа эдафических климаксов, зависящих от изменчиво- 
сти субстрата. 

Концепцию лоликлимакса лучше всего проиллюстрировать на 
частном примере. На рис. 8.9 показаны особенности рельефа юж- 
ной части провинции Онтарио и стабильные сообщества, связан- 
ные с различными физическими условиями. В равнинных или 
слабохолмистых местностях с хорошо дренированной, но влажной 
почвой терминальная стадия сукцессии представлена кленово-бу- 
‘ковым сообществом (доминирующие растения — сахарный клен и 
бук). Так как этот тип сообщества в данном регионе можно 
встретить повсюду, где рельеф и дренирование выражены умерен- 
но, сообщество, клена и бука можно произвольно принять за кли- 
матический климакс региона. Там, где, несмотря на деятельность 
сообщества, почва более влажная или более сухая, чем в норме, 
мы встречаем несколько отличные типы терминальных сообществ 
(см. рис. 8.9). Еще большие отклонения от климатического кли- 
макса наблюдаются на крутых южных склонах, где микроклимат 

е, или на северных склонах и в глубоких лощинах, где 
микроклимат холоднее. Эти климаксы часто похожи на климати- 
ческие климаксы, находящиеся соответственно южнее или север- 
нее. “Так что ‘если вы живете на. востоке США или в гористой 


местности на западе и. заинтересуетесь, каким был бы климакс- 


— вый лес севернее, найдите ненарушенный северный склон или 


лощину. Южный склон соответственно покажет вам. каким был 
бы тил леса вине о 
° Теоретически если предоставить лесному сообществу на сухой 
почве развиваться неопределенно долго, то почва постепенно 0бо- 
гатилась бы органическим веществом и соответственно возросла 
бы ее влагоемкость; со временем это создало бы условия для 
ее влаголюбивого леса, например кленово-букового. Мы не зна- 
ем, произойдет ли это на самом деле, так как у нас очень мало 
ых о такого рода изменениях и так как наблюдения в нетро- 
Нутых областях не проводились в течение достаточно длительного 
Времени, что, по-видимому, было бы необходимо. В любом случае 
Вопрос этот чисто академический, поскольку задолго до того, как 
“огли бы произойти любые аутогенные изменения, скажется вме- 
‘Ательство климатических, геологических или антропогенных в0з- 
'З2Яствий. Альтернативой рассмотрению ряда климаксов или серий, 
„„„Чзанных в мозаичном ландшафте, показанном на рис. 8.9, с част- 
х. физико-географическими условиями, была бы некоторая 
Эновидность градиентного анализа (см. гл. 7, разд. т). Экологи- 
кцессия — это, в сущности, градиент во времени, кото- 







НН! 


> Северный склон 





Местообитание: микроклимат и почва 


Нормальный микроклимат 


=— = т Е 
=> =— над сырой почвой 

А Нормальный микроклимат 
— — над впажной почвой 

= = Нормальный микроклимат 
= над сухой почвой 


НН! Теплый микроклимат 


ОИ над сырой почвой 


+4 Теплый микроклимат 


ЕО над влажной почвой 


и + + ‘ Теплый микроклимат 
над сухой почвой 
ЧН Хоподный микроклимат 


ПАСАТ над сырой почвой 





{+ $ +4 Холодный микроклимат 


ШИ над влажной почвой 


$4414 Холодный микроклимат 


над сухой почвой 


Климаксное 
биотическое 
сообщество 
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Дуб- ясень 
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Тюльпанное дерево — 

орех 
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КЛИМАКСЫ 


Дуб-—каштан 


Вяз-ясень- дуб 


Белая ель-- 
бальзамическая пихта 


Тсуга-— желтая береза 


Рис. 89. Климатический и эдафические климаксы на юге провинции Оя- 


тарио. (Из НШ, 1952, с упрощениями.) 
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8 иен тности и климати- 


еским градиентом в п анстве... 
‚ утогенная экологическая сукцессия происходит в результате 


изменений окружающей среды, вызванных самими организмами. 
Поэтому, чем более экстремальны физические условия среды, тем 
) труднее ‘становится модификация окружающей среды. и тем боль- 
—ше вероятность того, что развитие сообщества прекратится, _не до-. 
бтигнув. теоретического регионального. климакса, Процент площа- 


торых может развиться. климатический. климакс, льно’ 


варьирует в разных областях. Когда первые поселенцы достигли. 
Веляких равнин, ббльшая часть этого региона с его мощными 
ночвами была покрыта климаксной степью. Напротив, на песча- 
ных, геологически более молодых прибрежных равнинах Юго-Вос- 
тока климатический климакс (вечнозеленый широколиственный 
дес) и в то время был такой же редкостью, как и теперь. Ббль- 
шая часть прибрежной равнины занята эдафическими климакса- 
ми сосны или влаголюбивых сообществ, или их последовательны- 
ии стадиями, Напротив, можно считать, что океаны, занимающие 








‚реологически древние. бассейны, п г представляют собой-климаксы в 
й мере/в какой это касается развития сообщества. Однако, как 
гиналось, здесь наблюдаются сезонные сукцессии и сук- 

проис 8 





одящие вслед за возмущениями и особенно выр 
еы ые е в прибрежных. водах. 

а рис. 8.10 показан наглядный пример различия между ре- 
«нональным и_эдафическим 1 климаксом. На одном прибрежном 
участке в северной части Калифорнии леса из гигантской вечно- 
еленой секвойи соседствуют бок о бок с карликовыми лесами из 
шечиых, азы дРрОЕр. ПА выд 1 рибзике, оба типа 
лесов подстилает один и тот же песчаник, (но_ карликовые леса 
астут там, где водонепроницаемый горизонт залегает близко к 





` 





поверхности, сильно ограничивая развитие ко ней и препятствуя 
перемещению воды и биогенов. Растительность, которая в этих 


овиИЯх достигает. „равновесия. или климакса, _почти полностью 


отличается по своей структуре и и видовому составу от раститель- 
ти, п едние участки, где отсутствует водонепро- 








ам, где преобладают описанные в предыдущем разделе цик-. 
ские сукцес климакс отсутствует в том смысле, что мы 

людаем самоподдерживаю яниЯя. 
ествует, однако, тенденция рассматривать конец каждого цик- 


‘6 как короткоживущий_ климакс или, по оторым ут ерждени- 


Вы, «катастрофический климакс», разрушение которого «запро- 


5 


ммировано». 








ием того, является ли данное сообщество кли- 
у. _В: ой состав: -Эднако одного этого 


итерия часто оказывается недостаточно, поскольку видовой со- 
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Секвойя 


Карликовый лес 


В сцементированный слой= 





фт 


Травянистая 
растительность 


ве 


Море 


Песчаник 


| 


Й ифорнип 
Рис. 8.10. Эдафические климаксы на побережье бровь а. 
(район Мендосино). На примыкающих друг К другу о а. 
с одинаковой материнской породой (горизонт С) — бер а 
песчаники — по соседству растут леса гигантской секв р 
хвойный лес. Хвойный лес чахлый и низкорослый, потому что г. И т > 
ванный окислами железа горизонт В залегает примерно на глуби о 
от поверхности. Почва над непроницаемым горизонтом Е 
(РН 2,8—3,9) и бедна Са, Мр, К, Р и другими минеральными комп и 
питания. По крайней мере одна из доминирующих карликовых сосен пр д 
ставлена экотипом, специально адаитированным к этим крайним почвенным 
условиям. (По Геппу, АтКеу, ЗеваИх, 1969.) 


‘став заметно меняется в ответ на сезонные и кратковременные 
колебания погоды, даже если экосистема в целом остается стат 
бильной. Как уже указывалось, хорошим показателем может слу- 


жить отноптение Р/В или другие функциональные критерии. По- 


лезны также различные статистические оценки, например время 
оборота (в климаксе дольше, чем в серии), коэффициенты вариа- 
ции, индексы сходства и другие показатели устойчивости, 
“Человек, конечно, сильно влияет на ход сукцессии и дости- 
жение климакса, Когда стабильное сообщество, не представляю- 


щее собой климатический или эдафический климакс для Данной 
щее собой климатический ческии климакс для Дан! 

местности, поддерживается человеком или домашними. животны- 
ми, его удобно было бы обозначить как бисклимакс (т. е. нару- 
шенный климакс) или антропозенньй сибелимакс. (т. е. порож- 
денный человеком). Например, чрезмерный выпас может привести 
к образованию пустынного сообщёетва с зарослями креозотового 











кустарника, мескита и кактусов там, где по условиям локального 


климата могла бы сохраниться степь. Пустынное сообщество в 


анном. случае — дисклимакс, а степь — климатический климакс. 


устынное сообщество в таких. условиях — показатель бесхозяй- 
ственности человека, тогда как в регионе с настоящим пустынным 







климатом его следует считать естественным. Интересное сочетание 
одафического климакса и дисклимакса наблюдается на `общирных 
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пространствах степных районов Калифорнии, где интродуцирован- 
5 виды однолетников почти полностью вытеснили местные зла- 


ка преРЕИ- (более подробно об этом дисклимаксе см. МсМаиеМоп, 


Сельскохозяйственные экосистемы, остающиеся долгое время 


ктабильными, определенно _можно рассматривать как климаксы 

или дисклимаксы), поскольку в среднем за год «импорт» и про- 
и: уравновешивают дыхание и «экспорт» (урожай). п ланд. 
пафт при этом из года в год не меняется. Примерами длительно- 
и и_ 


ельгии и древняя культура риса_на_ 
остоке. К сожалению, многие системы ведения сельского хозяй-' 


ства, особенно, современные системы в тропиках и орошаемых. 
уынях, Ниношы- образом НБТЕВЯ очитить отабильшыши, так-нен 
эти системы подвержены эрозии, выщелачиванию, засолению и 
цашествиям вредителей Ноддержание высокой” продуктивности 
таких систем требует все возрастающих энергетических субсидий, 
а слишком крупные субсидии могут оказаться стрессовыми для 


. ___ бистемы (гл. 3, разд. 3, рис. 3.5). 


3. Эволюция биосферы 
Определения 


Как и при описанном в разд. 1 этой главы развитии в течение 
«оротких промежутков времени, долговременная эволюция био- 
8феры формируется под влиянием 1) аллогенных (внешних) сил, 
таких, как геологические и климатические изменения, и 2) ауто- 
тенных (внутренних) процессов, обусловленных активностью жи- 
вых компонентов экосистемы. Первые экосистемы, существовав- 
‘щие 3 млрд. лет тому назад, были населены крошечными анаэроб- 
ными гетеротрофными организмами, существовавшими за счет 
органического вевства; синтёзировавшегося в абиотических про- 
Цессах. Затем последовали возникновение и популяционный взрыв 
автотрофных водорослей, которые, как полагают, сыграли одну 
из главных ролей в превращении восстановительной атмосферы 
8 кислородную. С этого момента на протяжении длительного гео- 


Логического времени эволюция организмов шла по пути создания 


®се более сложных и разнообразных систем, которые 1) контро- 
Лировали состав атмосферы и 2) содержали в себе все более круп- 
ные и высокоорганизованные виды многоклеточных. Принято 


в тать, что эволюционные изменения происходят в принципе 





утем естественного отбора на видовом или более низком уровнях. 
Днако возможно, что естественный отбор на более высоких У10! 


бв- 
|. Также играет. ва. - 0 воэволюция, т. е: 
в: е ) , 
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взаимный отбор зависящих друг от друга автотрофов и гетеро- 
трофов, и 2) = отбор, или отбор на уровне сообществ, 
который ведет к сохранению признаков, благоприятных для груп- 
пы в целом, даже если они неблагоприятны для конкретных но- 
сителей этих признаков внутри группы. 


Объяснения 


На рис. 8.11 изображена грубая схема эволюции организмов и 
кислородной атмосферы. Эти два фактора сделали биосферу уни- 
кальной среди планет нашей Солнечной системы. Сейчас считает- 
ся общепринятым, что, когда свыше 3 млрд. лет назад на Земле 
зародилась жизнь, атмосфера содержала азот, аммиак, водород, 
окись углерода, метан и водяной пар, но свободный кислород в 
ней отсутствовал” (см. Вегкпег, МагзваП, 1964, 4965; ПгаКе, 1968; 
Тарреп, 1968; Саил, 1969). В атмосфере содержались также 
хлор, сероводород и другие газы, ядовитые для болынинства со- 
временных организмов. Состав атмосферы в то время в значи- 
тельной степени определялся вулканическими газами; вулканы 
тогда были намного более активными, чем сейчас. Из-за отсут- 
ствия кислорода не существовало и озонового слоя (под действи- 
ем коротковолнового излучения О› превращается в Оз, в свою 
очередь поглощающего ультрафиолетовое излучение), экраниру- 
ющего губительное ультрафиолетовое излучение Солнца, которое, 
таким образом, достигало поверхности суши и воды. Это излуче- 
ние убило бы любые незащищенные от него организмы, но, как 
это ни странно, считается, что именно оно породило химическую 
эволюцию, приведшую. к возникновению сложных органических 
молекул, таких, как аминокислоты, которые послужили блоками 
для построения примитивных живых систем. Очень малое коли- 
чество кислорода, образуемого за счет абиотических процессов, 
например при диссоциации водяного пара под действием ультра- 
фиолета, могло обеспечить достаточное количество озона, чтобы 
создать некоторую защиту от самого ультрафиолетового излуче- 
ния. Все же, пока атмосферного кислорода_и озона было мало, 
жизнь могла развиваться только под защитой слоя воды. Первы“ 
ми. живыми организмами были, следовательно, дрожжеподобные 
анаэробы, которые получали неббходимую для дыхания энергию 
путем брожения. Так как брожение гораздо менее эффективно, 
чем кислородное дыхание (см, т. 1, с. 50), примитивная жизнь 16 
могла эволюционировать дальше одноклеточной стадии прокариот 
(организмов, не имеющих оформленного ядра). Снабжение при’ 
митивных организмов пищей также было очень ограничено; ИХ 
питание, по-видимому, зависело от медленно опускавшихся на Ио 
органических веществ, синтезировавшихся под действием радий 
ции в верхних слоях воды, куда не рисковали подниматься 27 
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‚ 8.41. Эволюция биосферы и ее кислородной атмосферы. 4. Датировка 
биологической эволюции на фоне предполагаемого изменения 
и кислорода. (С1опа, 1978.) Б. Геологические периоды и возникновение 
чых биотических компонентов по ‘данным палеонтологнческой ле- 
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голодные микробы! Так на протяжении миллионов лет жизнь 
вынуждена была существовать в очень неподходящих условиях, 
подвергаясь множеству опасностей. Берквер и Маршалл (Вег\- 
лег, Магзвай, 1969) обрисовали эту’ ситуацию: «Для этой мо- 
дели примитивной экологии необходим водоем, достаточно глу- 
бокий, чтобы поглощалея тубительный ультрафиолет, но не столь 
глубокий, чтобы не ослабить чрезмерно видимый свет. Жизн 
мотла зародиться на дне небольших зодоемов или мелководны 
закрытых морей, питавшихся, по-видимому, горячими источника 
ми, богатыми пригодными в пищу химическими веществами». 
Возникновение фотосинтеза покрыто тайной. По-видимому, 
определенную роль сыграло давление отбора, обусловленное ску- 
достью органической. нии: Постепенное увеличение в воде ко- 
личества кислорода за счет жизнедеятельности организмов и его 
диффузия в атмосферу около 2 млрд. лет назад (рис. ЗАТ, Б) 
вызвали громадные изменения в химии Земли и сделали возмож- 
ным быстрое распространение жизни и развитие эукариотических 
(обладающих оформленным ядром) клеток, что привело в свою 
очередь к эволюции более крупных и более сложных живых сис- 
тем. Многие минералы, такие, как железо, выпали из воды в 
осадок’ и образовали характерные геологические формации. 
№®--мерё увеличения содержания кислорода в атмосфере слой 
озона в её верхней части становился все более мощным и мог 
экранировать разрушающее” ДНК ультрафиолетовое излучение. 
Жизнь теперь могла свободно распространиться к поверхности 
моря. Затем последовало то, что Клауд (С1от@, 1978) назвал «по- 
зеленением суши». Аэробное дыхание сделало возможным разви- 





‚ вле сложных многоклеточных организмов. Считается, что первые. 


кидерные клетки появились после того, как содержание кислорода’ 
в атмосфере достигло 3—4% (или около 0,6% атмосферы) его 
современного уровня {20%). Сейчас полагают, что это произотто 
примерно 1 млрд. лет назад. Маргулис (Магамз, 1981, 1982) 
приводит достаточно убедительные доводы в пользу теории, прел- 
олагающей, что эукариотические клетки возникли как мутуа- 
листическое объединение независимых прежде микробов анало- 
тично современной эволюции лишайников, показанной на 
рис. 7.14. 
Когда содержание кислорода около 700 млн. лет назад достиг- 
ло примерно 8%. появились первые многоклеточные организмы 
(Мегазоа) (фис. 8.11, Б). Термин «докембрий» используется для 


обозначения того огромнойб периода времени, когда существовали 


только ‘мелкие, прокариотические одноклеточные формы жизни. 





В кемб эволюционный взрыв новых форм жизни, 


таких. как губки, кораллы, черви, моллюски, морские водоросли. 
и предки семенных растений и позвоночных. Так, благодаря спб’. 


собности мельчайших зеленых растений моря ‘продуцировать та”. 
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кое количество кислорода, которое превышало потребности в нем 
всех организмов, оказалось возможным заселение живыми суще- 
ствами за сравнительно короткое время всей Земли. В течение 
последующих периодов палеозойской эры жизнь не только за- 
полнила все моря, но и вышла на сушу. Развитие зеленой назем- 
ной_ растительности е_количества кислорода и 
пищи, которые были необходимы для последующей эволюци 

таких крупных животных, как динозавры, млекопитающие и, на- 
конец, человек. В это же самое время к океаническому планкто- 
ну, ранее состоявшему из форм с клеточными оболочками из 
органических веществ, прибавились формы с известковыми, 
а позднее и с кремневыми оболочками (рис. 8.11, 4). 

Когда примерно в середине палеозоя, около 400 млн. лет на- 
зад, продукция кислорода сравнялась с его потреблением, содер- 
жание кислорода в атмосфере достигло современного уровня, 
т. е. 20$ ,„/Следовательно, с экологической точки зрения эволю- 
цию биосфе равнить с гетеротрофной сукцессией, на 

которой пришел автотрофный режим, подобной той сукцес- 


; которую можно воспрои лабораторном микрокосме, 
начав с культуральной среды, обогащенной органическим вещест- 


вом. В конце палеозоя произ СН. одержания 2 и 
повышение содержания 02, сопровож авшееся изменениями кли- 






мата и, по-видимому, послужившее толчком к_обширному «авто- 
трофному цветению», создавшему запасы ископаемого топлива, 
На которых основана современная промышленная цивилизация. 
Затем последовало постепенное возвращение к атмосфере с высо- 
ким уровнем О5 и низким уровнем СО2, после чего отношение 
02/СО» остается в состоянии, которое можно назвать осциллирую- 
щим стационарным состоянием. Антропогенное загрязнение ат- 


А Ее 
мосферы -сделать это ненадежное равновесие 
це бол : : {см. гл. 2 и гл. 4). 

ежду прочим подобную краткую историю развития атмосфе- 


ры следовало бы довести до сведения каждого гражданина и 
каждого школьника, так как она ярко показывает абсолютную 
зависимость человека от других организмов, населяющих среду, 
в которой обитает он сам. Согласно гипотезе Геи (гл. 2, разд. 4), 
регуляция состояния среды организмами, особенно микроорганиз- 


оь установилась в очен рами ами, установ ий_нериод истории биосферы. 


ротивоположная гипотеза утверждает, что жизнь на ранних ста- ° 


диях просто была в состоянии адаптироваться к условиям вы- 
$ ей_физико-химических изменений. Иными сло- 


вами, вопрос ставится так: была ли ранняя эволюция в большей 
‚степени аутогенной или аллогенной? Вызывает оживленные дис- 








му ССИИ также вопрос о том, эволюционировала ли жизнь посте- 
Ее 


0 или в процессе эволюции наблюдались четко выраженные 


импульсы (короткие периоды быстрых изменений сменялись дли- 
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тельными периодами, когда изменения были невелики или их 
вовсе не было), как об этом свидетельствует изучение ископаемых 
остатков. Этот вопрос будет рассмотрен в следующем разделе. 

На протяжении всей органической эволюции на развитие форм 
жизни значительное влияние оказывал «дрейф континентов». Этот 
процесс подробно обсуждается Уилсоном (\/Цзоп, 4972). 

Очень хорошо читается книга об эволюции биосферы, напи- 
санная Клаудом (Сои4, 1978). Прекрасное изложение эволюции 


жизни можно найти в книге Маргулис, озаглавленной «Ранняя 
жизнь» (МагоиИз, 1982). 


4. Естественный отбор: аллопатрическое 
и симпатричеекое видообразование; 
микроэволюция и макроэволюция 


Определения 


Вид — это естественная биологическая единица, всех членов ко- 
торой связывает воедино участие в общем генофонде. Эволюция 
состоит в изменении частот генов, которое происходит вследствие 
1) давления отбора, вызванного окружающей средой и взаимо- 
действующими видами; 2) повторяющихся мутаций и 3) генети- 
ческого дрейфа {стохастических или «случайных» изменений ге- 
нетической структуры). Видообразование, или формирование но- 
вого вида и развитие видового разнообразия, происходит тогда, 
котда поток генов в пределах общего генофонда прерывается 
каким-либо изолирующим механизмом. Если изоляция возникает 
вследствие геотрафического разделения популяций, происходящих 
от общего предка, то происходит пллопатрическое (разные районы 
происхождения) видообразование. Если изоляция. ‚осуществляется 
экологическими или генетическими средствами в пределах данной 
области, то можно говорить о симпатрическом (одинаковые райо- 
ны происхождения) видообразовании. В настоящее время неясно, 
_ в какой степени видообразование представляет собой медленный, 
\ градуальный процесс {микроэволюция), или же это процесс пе- 
‘ риодических быстрых изменений (макроэволюция). 


Объяснения 


Биологическая эволюция, включающая дарвиновский естествен- 
ный отбор и генные мутации на видовом уровне, широко призна- 
ется учеными как факт, а не только как теория. Однако до сих 


пор нет единого мнения относительно ее механизмов. Особенно 


неясно, Каковы относительные роли трех перечисленных механиз- 


мов: отбора, мутации и случайности — и какова роль отбора на 
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высших уровнях биологической организации (коэволюция и груп- 
повой отбор). Эти последние аспекты будут рассмотрены в разд 
и 7. 

Со времени Дарвина биологи в общем придерживались теории, 
что эволюционное изменение — это медленный, постепенный про- 
цесс, включающий множество мелких мутаций и непрерывный ес- 
тественный отбор, который обеспечивает преимущество в конку- 
ренции на уровне особи. Однако пробелы в палеонтологической 
летописи и неудачи попыток найти промежуточные формы («не- 
достающие звенья») заставили многих палеонтологов допустить 
существование ‹прерывистого равновесия», как это назвали Гоулд 
и Элдридж (Соч, ЕЛ@гедсе, 4972, 1977). Согласно этой теории, 
на протяжении долгих периодов времени виды остаются неизмен- 
ными в состоянии своего рода эволюционного равновесия. Время 
от времени это/равновесие «прерывается», тогда небольшая попу- 
ляция отделяется от родительского вида и быстро развивается в 
новый вид, мри этом в палеонтологической летописи не остается 
про чных форм. Новый вид может настолько отличаться от 
родительского, что будет сосуществовать с ним, не вытесняя его, 
либо оба вида вымрут. Теория прерывистой эволюции не припи- 
сывает исключительной роли конкуренции на индивидуальном 
уровне как движущей силе процесса; однако до сих пор неясно, 
что может быть причиной внезапного разделения популяции, 
формирующего новую, генетически изолированную единицу. 
Дальнейшие сведения о макроэволюции как альтернативе микро- 
эволюции содержатся в работах Гоулда (Соч]а, 1977), Ренсебер- 
гера (КепзЬегрег, 1984, 1982) и Стенли (Защеу, 1979, 1981). 

_Виды, обитающие в разных географических областях или раз- 
деленные пространственными барьерами, называются аллопатри- 
ческими. Если виды обитают в одной и той же местности, то их 
называют симпатрическими. Аллопатрическое видообразование 
принято считать главным механизмом возникновения новых ви- 
дов. Согласно этой традиционной точке зрения, две части какой- 
‚либо свободно скрещивающейся популяции становятся разделен- 
мыми пространственно (как на острове или по обе стороны гор- 
ого хребта). Со временем такие изоляты накапливают достаточ- 
МО генетических различий, так что если они вновь придут в 
хонтакт, то уже не смогут обмениваться генами (скрещиваться) 
\ будут сосуществовать как отдельные виды в разных нишах. 
УФ ногда эти различия могут усилиться за счет смещения призна- 
*%0в. Если ареалы двух близкородственных видов перекрываются, 
У них наблюдаются тенденция к дивергенции по одному или 

кольким морфологическим, физиологическим или поведенче- 





{ признакам в зоне перекрывания и тенденция к конверген- 


{остаться такими же или стать похожими друг на друга) 
*'Частях ареала, где каждый вид встречается поодиночке. Браун 
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и Уилсон (Вго\п, \!Изоп, 1956) приводят подробные объяснения 
и примеры явления смещения признаков. в 

Накапливается все больше данных о том, что для видообра- 
зования не обязательно. необходима строгая географическая изо- 
ляция.и что симпатрическое видообразование распространено и 
шире и играет более важную роль, чем полагали прежде. Внутри 
одной и той же теографической области популяции могут стать 
тенетически изолированными вследствие особенностей поведения и 
размножения, таких, как колонизация, ограниченное расселение 
стадий размножения, бесполое размножение, отбор, выедание хищ- 
никами и т. п. В локальных частях популяции со временем на- 
капливается достаточно генетических различий, чтобы воспрепят- 
ствовать скрещивании. 


Примеры 


Галапагосские вьюрки. представляют собой классический пример 
аллопатрического видообразования (вследствие географической 
изоляции) ‘с последующим смещением признаков. Этот случай 
был впервые ‘описан Дарвином, который посетил Галапагосские 
острова во время своего знаменитого плавания на «Бигле».\В ус- 
ловиях изоляции на разных островах от общего предка возникла 
целая группа видов; они претерпели столь сильную адаптивную 
иацию, что при повторных заселениях различных островов за- 
Ни самые разноббразные потенциальные ниши. | Среди совре- 
менных видов есть тонкоклювые насекомоядные 
зерноядные, и на деревьях, крупные и 
мелкие въюрки и даже один въюрок, похожий на дятла, хотя он 
вряд ли выдержал бы конкуренцию с настоящим дятлом и может 
выжить лишь в отсутствие этих птиц (см. Гаск, 1947). На 
рис. 8.12 показаны вариации размера клюва одного из галапагос- 
ских выюрков в зависимости от того, обитает ли он на острове 
один или же вместе с двумя близкородственными видами на 
другом, более крупном острове. В этой ситуации (Б на рис. 8.12) 
происходит «смещение» размера клюва в направлении увеличения 
его толщины, так что он не перекрывается по размерам с кл” 
вами двух конкурентов. В результате конкуренция за пищу уменг- 
шается, так как каждый из трех видов адаптирован к питанию 
семенами разной величины, 











Засоленные марши Британских островов дают нам пример, 
симпатрического видообразования в результате гибридизации п! 


полиплоидии. Когда брагипа аПеттйНота, злак, произрастающий 
на засоленных маршах Америки, попал на Британские острова, 
он стал скрещиваться © ‘местным видом брагипа тата. Воз- 
ник новый полиплоидный вид. эратипа тошпзепай, который засе- 
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Рис. 8.12. Вел 


ина кл 
м а у Дарвинова вьюрка Сеозрга [огз, живуще 
их островов в отсутствие конкурентов (А) и и 


Других ост р 

и и. и е конкурептами — другими видами Сеозраа 
люва в п 

кмещения признаков. (Гаск, 1947.) а и А 


лил теперь голые, пр ы 
ежде. илис 
ные виды. , д стые отмели, где 
еи-й гой 
о р естественного отбора,’ вызванного 
-. } века, — это так на Я 
ный . , называемый «индус . 
пели от м: г Англии, где стволы деревьев заметно о 
о Е оторая погубила лишайники, придававшие 
МОНТАЕНО ПОКА ттенок. Кеттлуэлл (Ке@е\ме|, 1956) экспери- 
а = что темные бабочки лучше выживают на те 
х) стволах, а све . 
Я , тлые — на обычных; в 
и ее что птицы выборочно истребляют особей В Вмь. 
ровительственной окрасни. Этот пример ВЕНЕ 
) 
’ 


жриводит нас к 
ск проблеме прямого, или целенаправленного отбора 
, , 


осуществляемого человеком. 


не росли меет- 


Иск Й 
усственный отбор: домеетикация. Отбор, который произ 


ов 
т 


т ПЦоместикация ! 
это не только изменение” генетики вида, 


ак как при э 

` том необходима ля одомашнивае-^ 
за взаимная адапта 

о о вида и доместикатора. Доместика т ЛЬ ее 
ы особой форме а: 


мутуа: 
у уализма. Будучи эгоцентричным, человек впа- 





й Для иску 
сствевного отбора растении многие предпочитают термин 


спользуем Т ермин «доместикация» од. 
омаш- 
растении и ДЛЯ ЖИВОТНЫХ, — Пр г автора 


ультуривание». Здесь мы и 
ие) в общем смысле для 
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дает в заблуждение и считает, что, одомашнивая другой организм 
путем искусственного отбора, он просто «покоряет» природу, при- 
способляя ее для наших целей. На самом же деле доместикация 
вызывает у человека такие же изменения (если не генетические, 


16, во всяком случае, экологические и социальные), как и у 0д0-` 


машненных в. Поэтому человек в той жк рё ‘зависит от 
сельскохозяйственных растений, как и сельскохозяйственные рас- 
тения зависят от нас. Общество, хозяйство которого зависит от 
кукурузы, развивается в культурном отношении совершенно по- 
иному, нежели общество, занятое пастбищным скотоводством. 
Еще вопрос: кто у кого в рабстве? Этот же вопрос можно отнести 
к взаимоотношениям человека_и его машин. Взаимоотношения 
чёловека с трактором, по-видимому, не слишком отличаются от 
взаимоотношений человека с лошадью; разница только в том, что 
рактор требует гораздо больше высококачественной энергии (го- 
а, м выделяет ядовитые отходы! 

Хорошим примером взаимозависимости между одомашнивае- 
мым видом и доместикатором-человеком служит искусственный 
отбор зерновых — основа «зеленой революции». Повышение уро- 


жайности получено путем отбора_на_ большее отношение зерна_ 


(или других съ частей) к поддерживающим тканям 
(листья, корни, стебли и т. д.), иными словами, повышению уро- 
жайности выше онределенного_ уровня приносится в жертву адап- 
тивная способность растения к самоподдержанию. Таким образом, 
высокойнбредные линии требуют мощных вкладов энергии, удоб-! 
рений и пестицидов, что вызывает зменения в социаль- 
ной, экономической и политической структуре общества.. Для 
многих отсталых стран эти требования к социально-экономиче 
скому укладу и ресурсам являются наибольшим препятствие 
для использования высокоурожайных сортов, необходимых для 
повышения производства продуктов питания. 

Некоторые из наиболее серьезных проблем, стоящих перед 
человеком, связаны с одомашненными растениями и животными, 
которые «вырвались из плена» (т. е. одичали) и, вернувшись в 
природу, превратились в настоящий бич. Одичавший организм 


отличается от своего дикого предка тем, что он перене 
искусственного отбора, приобретя _новые_ свойства и 


утратив некоторые «дикие». Вернувшись к жизни в природе, 
одичавиити организм вновь подпадает под действие естественного 
отбора, который благоприятствует свойствам, необходимым для 
самостоятельного выживания. Например, отбор работает против 


пятнистой или светлой окраски и крупных размеров домашних 
с `они попадают в дикую природу. Поэтому одичавигие 
свиньи становятся более мелкими и темными. Сочетание искуе- 


ственного и естественного отбора приводит к_ тому, что такие 









астения и животные процветают в частично измененных илв 
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\ 
нарупюнных битаниях, Наприме одичавиие свиньи и ко 
з5гмогут произвести опустонгительные разрушения растительно- 
сти островов или районов, из которых изъяты крупные хищники. 
Островная бногеография. Острова представляют собой природ- 
ные лаборатории для изучения эволюции, зачаровывая биологов и 
экологов со времени ‘посещения Дарвином Галапагосских остро- 
вов. Сложная взаимосвязь изоляции, естественного отбора и ви- 
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Число видов 


Рис. 8.43. Теория островной биогеографии. Число видов на острове опреде- 
ляется равновесием между скоростями иммиграции и вымирания. Показаны 
четыре точки равновесия, соответствующие разным комбинациям размеров 
острова и удаления его от материка. (МасАт®лт, \/зоп, 1963.) 


дообразования привлекает внимание и сейчас, особенно после 
того, как Мак-Артур и Уилсон (МасАтИот, \У/Изоп, 1963, 1967) 
опубликовали свою теорию островной биогеографии. В простей- 
шей формулировке эта теория состоит в том, что число видов на 
острове определяется равновесием между иммиграцией новых ви- 
дов и вымпранием уже существующих. Поскольку число видов 
увеличивается и уменыпнается примерно логарифмически и по- 
‚„®кольку скорости иммиграции и вымирания зависят от величины 
‚Фстрова и расстояния до материка, служащего источником видов, 
‚общая модель равновесия может быть изображена графически 
‚Так, как это сделано на рис. 8.13. Показаны четыре точки рав- 
новесия, соответствующие 41) небольшому удаленному острову, 
„На котором предсказывается существование немногих видов; 
;2) большому, близкому к материку острову, который должен быть 
населен большим числом видов; 3) большому удаленному острову 
4) небольшому близкому острову, которые занимают промежу- 
точное положение в отношении видового богатства. Теория рав- 
Жовесия была проверена Симберлоффом и Уилсоном (ЗнаБегюой, 
`Шзор, 4969), которые уничтожили всех членистоногих (путем 
бработки инсектицидом) на одном из небольших мангровых 
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островов из группы Флорида-Кис и наблюдали реколонизацию. 
В обзоре Симберлоффа (ЗниреюЙ, 1974) содержатся более по- 
дробные сведения об островной биогеографии. 

Уилсон и Уиллис (\Пзоп, \МЙЫз, 1975), Даймонд и Мей 
(П1атопа, Мау, 1984) и другие исследователи предположили, что 
теория островной биогеографии дает основу для планирования 
резерватов, предназначенных для сохранения природного разно- 
образия и(или) находящихся под угрозой исчезновения видов. 
В соответствии с этой теорией один большой резерват предпочти- 
тельнее группы мелких равной площади. Если приходится разби- 
вать небольшие парки, то они должны быть расположены близко 
друг от друга или должны быть соединены коридорами, облегча- 
ющими расселение животных. Резерват в форме круга, когда 
максимизируется отношение площади к периметру, предпочти- 
тельнее вытянутого резервата. Резерваты или парки, находящиеся 
внутри континентальных областей, редко бывают изолированы в 
такой степени, как океанические или прибрежные острова, по- 
этому неясно, применима ли к ним модель Мак-Артура— Уилсона. 
Некоторые другие проблемы, возникающие при применении ост- 
ровной теории к природным заповедникам, рассмотрены в работах 
Симберлоффа и Эбиля (ЗипЪег1ой, АБее, 1976) и Кашлена (КлзЪ- 


ап, 1979). 


5. Коэволюция 


Определения 

Коэволюция — это_тип эволюции сообщества _(т. е. эволюционных 

взаимодействий между организмами, при которых обмен генети- 

чебкой информацией между группами минимален или отсутству- 
ктивных взаимодействиях 


ет), заключающийся во взаимных селе 
друг на друга двух больших групи организмов, находящихся в 


тесной экологической взаимозависимости, таких, как растения и. 


воядные. крупные организмы и их микроскопические симби- 


С иен зоба ЗЫ 


онты, паразиты и их хозяева. 


Объяснения 


Теория коэволюции в том виде, в каком она принимается сейчас 
исследователями-эволюционистами, была сформулирована в 00- 
щих чертах Эрлихом и Равеном (ЕБтИсв, Вауеп, 1965), которые 
использовали в качестве основы для этой теории свои исследова- 
ния, проведенные на бабочках и растениях. Их гипотеза вкратпе 
сводится к следующему: в результате случайных мутаций и ре 
комбинаций растения начинают синтезировать химические веше” 


‚ растительных конкурентов. Таким о 


. ШМ Й 3 
в о Он измерил продукцию некта 
х хара в одном цветке) 


\. 
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и е физиологические препятствия, о чем 
о р распространение устойчивых линиН 
ь дается впечатление, что реакция на побочные 
азвитие устойчивости к инсектицидам р 









связаны друг с другом (Сог4оп, 1961). Если в популяции нас 
—=— о е- 
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яется такой мутант или рекомбинант, способный пи 


„. к й 
р . те т. были устойчивы к даннолк: 
н : Е ‚ линию в но внук 
Ом вую адаптивнуг. 
у, даст ей возможность дивергировать в отсутствие р 
бразом, н‹ | нообра- 
ГАотительны» р ‚ не только ра бра- 
ыы ра Е Зпособотвует увеличению разнообразия“ и 
фито о — ожет оказаться верным и обратное: Инями-с г 
ее р | Е эволюируют совместно в том и. 
го из них зависит о " 
т эволюци 
Для ния эт а 
1968) использовал а. и _. и. —_ о 
ческая о $ " 
гчес ратная связь»; эта 


обратная связь прив 
риводит к томеостазу популяции “и 
Но. ПРИ стазу Е 
внутри экосистемы. У популяции и сообщество, 





Примеры 


Много у ИЗИ р > 
численные прим у 
2 еры коэволю 

ЦИИ 0бс ждаются И ана: 
ал - 
ются В трудах симпознума, опубликованных под редакцией Гиль» 
берта и Равена (ЧПЪеть: Вауеп, е4з, 198 ). Один пример из этой, 
КНИГИ наглядно показывает т у > у 
ироко распрост ) извест-. 

] аненные виды ш 
о 1 мелеи рода Вотфиз 


ых форм К < р 
, ак люце На, + леве бобы и че ник Хейн их Нет 
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› 1979, 1980 
} ) исследовал энергетику взаимодействия цветков: 


ра (количество дос 
туп- 
оля ‚› подсчитал число посещений 
> . | 
мени дей. ее нектара в анис Носты а 
туры. ь 
сещах ур мели в отличие от бабочек должны: 
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так как у вих высок уровень метаболизма. Для привлечения 
этих необходимых опылителей и обеспечения выживания многие 
виды цветковых выработали определенную «стратегию»: они либо 
цветут одновременно, либо растут группами. 

Как показал Колуэлл (Со[\жеЦ, 1973), реципрокный естествен- 
ный отбор не ограничивается двухвидовыми взаимодействиями. 
'Он описал интересный случай, когда в тропическом субсообщест- 
ве совместно эволюпровали десять разных видов — четыре пветко- 
вых растения, три колибри, еще одна птица и два клеща. Коэво- 
люция может захватывать больше одной связи в пищевой цепи. 
Например, Брауэр и др. (Втомег её а]., 1968) изучали бабочку- 
монарха (Рапаиз режрриз), которую, как хорошо известно, 
не едят позвоночные хищники. Они обнаружили, что эта бабочка 
может ассимилировать очень ядовитые гликозиды, содержащиеся 
в млечном соке растений, которыми она питается, обеспечивая 
себя таким образом очень эффективной защитой от птиц (запи- 
щенными оказываются не только гусеницы, но и взрослые бабоч- 
ки). Таким образом, бабочка не только приобрела в процессе 
эволюции способность питаться растениями, не поедаемыми дру- 
тими насекомыми, но и способность «использовать» яд растения 
для собственной защиты от хищников. 


‘6. Эволюция кооперации и сложности; 
групновой отбор 


`Определения 


Для того чтобы описать удивительное разнообразие и сложность 
‘биосферы, ученые вынуждены были постулировать, что естествен- 
ный отбор действует вне видового уровня и вне коэволюции. В со- 
‚ответствийи с этим групповой отбор — это естественный отбор в 
труппах организмов, которые не обязательно тесно связаны в му- 
туалистических ассоциациях. Теоретически групповой отбор ведет 
К сохранению благоприятных для популяции и сообщества при- 
знаков, которые могут быть селективно невыгодны для их отдель- 
ных генетических носителей внутри популяций. Справедливо п 
‘обратное: групповой отбор элиминирует или поддерживает па 
уровне низких частот признаки, неблагоприятные для выживания 
вида, но селективно пенные внутри популяций. Групповой отбор 
включает выгоды, которые получает организм, совершенствуя ор” 
танизацию сообщества, необходимую для длительного существо 
вания самого организма. 
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Объяснения и примеры 


«Борьба за существование» и «выживание наиболее приспособ- 
ленных» (по Дарвину) вовсе не значит, что «человек человеку- 
волк». Выживание во многих случаях основывается на коопера- 
ции, а не на конкуренции. С помощью эволюционной теории труд- 
но объяснить, как возникают и генетически закрепляются коопе- 
рация и развитые мутуалистические отношения. Трудность _с0- 
<тбит в том о—Исходно : 
прёимущество особям, действующим в собственных интересах, 


а Не в интерееах—коо ии Аксельрод и Гамильтон (Ахе]го4,_ 
НашПоп, 1981} проанализировали эволюцию кооперации и пред- 


ложили модель, основанную на «игре в дилемму заключенного» 
(см. Варорот, СВашшав, 1970). Другая предпосылка модели — 


и. 
теория взаимности как расширение ятой, основанной на 
вОНК ической теории выживания наиболее приспо- 

енных. В игре в дилемму заключенного два игрока решают,” 


эступить им в кооперацию или нет в интересах ближайшей выго- 
ды. При перво тке решение играть в свою пользу й = 


омерироваться обеспечивает наибольший выигрыш каждому игро- 
и независимо от Того, ЧО Делает НАрТир. ОДНАКО бели боя ре= 
ща рать Ва 58 6508 то каждый из них теряет больше; 
и ы они объединились. Если взаимодействие 









окобей продолжеетея (т. е; продолжается «игра»), то при повтор- 
ных попытках и оценке их преимуществ может возникнуть отбор‹ 
ЖА кооперацию. Выводы, сделанные на основе этой модели, и ре- 


зчультаты компьютерного турнира показывают, как может возник- 
уть основанная на такой взаим аци асоциальной 


де, как она развивается дальше и продолжает существовать, 
полностью ой; | пособиость высших животных. 


фаспознавать особей повьшиает шансы установления взаимовыгод-- 
Ищх отношений, 


у а постоянный тесный контакт между многочис- 
мое особями микрборганизмов или между микроорганизмами 
ре тониями повышает вероятность обоюдовыгодных взаимодеий-- 


СТВий вроде тех, что развились в процессе эволюции азотфикси-- 
х бактерий и бобовых. 


зАксельрод и Гамильтон показали также, что исходной вехой” 
волюции кооперации даже неродственных особей может быть. 
руизм — принесение в жертву приспособленности одной особи 
выгоды другой, — который встречается среди родственных, 
















родители. и_потомство, например). Гены, определяющие” 
2 признак, будучи однажды закрепленными отбором родичей` 
и. з@есИоп), могут обеспечить распространение ‘кбопераций” 
все более дальних родственников. ^ 

‚С. Уилсон (У/Изол, 1975, 1977, 1980) следующим образом' 
Мулировал представление о групповом отборе (см. с. 97 его, 
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книги 1980 г.). «Обычно популяции эволюируют таким образом, 
чтобы стимулировать ил рживать другие популяции, от ко- 


торых зависит их собственная приспособленность. В таком случае 
приспособленность организма на эволюционных промежутках вре- 
мени в значительной степени отражает его собственное влияние 
на сообщество и реакцию сообщества на присутствие этого орга- 


низма. Если эта_ реакция достаточно сильна, то даительно суще- 
ствовать будут только те организмы, которые положительно влия- 


т на сообщество». Уилсон приводит аргументы, что групповой 
отбор облегчается отбором между «структурными демами» (тесно 
связанными генетическими подразделениями популяции). Он при- 
водит также аналогию между парадоксом противоречия приспо- 
собленности особи и сообщества в биологическом сообществе п” 
`противоречием между частной выгодой. и общественной пользой 
в обществе людей: Ио т а 
"Рак как напряженность отрицательных взаимоотношений хищ- 
ник — жертва и паразит — хозяин со временем уменьшается 
(гл. 7, разд. 3), Джилиин (СИрш, 1975) предположил, что в 
процессе группового отбора развиваются черты: «предусмотритель- 
ности», удерживающие хищников и паразитов от чрезмерной экс- 
туатации своих жертв или хозяев. Левин и Пиментел (Геут, 
РпмещегГ, 198Т) в качестве примера отбора на понижение виру- 
ентности приводят историю интр одукции возбудителя миксома-^ 
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‚ . Более подробные сведения о. групповом отборе приведены Я 
работах Уилсона (Е. О. Узор, 1973), Мэйнарда Смита т 
Зшиф, 1976) и Александера и Борджиа (А]ехапаег, Вотела, 1978). 


7. Применимость теории развития 
экосистемы и эволюции биосферы 
к экологии человека 


1 
Определения 


Принципы развития экосистемы имеют важное отношение к взаи- 
модействиям между человеком и природой, потому что тенденции 
развития природных систем, заключающиеся в повышении уров- 
ня структурированности и сложности на единицу потока энергии 
(стратегия максимальной сохранности), часто вступают в проти- 
воречие со стремлением человека получить максимум продукции 
(иными словами, получить наибольший возможный урожай). Осо- 
знание экологической основы этого конфликта между человеком и 


природой — первый шаг в установлении рациональной системы 
землепользования. р 


Объяснения 


толь в Австралию для борьбы с ввезенными туда из Европы 
кроликами. Сразу после интродукции вирус убивал кролика в те- 
чение нескольких дней. Затем вирулентный-штамм был вытеснен 
менее вирулентным, которому нужно было в два-три раза больше 
времени, чтобы убить хозяина, при этом комары, которые пере- о 
НОСЯТ возбудителя получили возможность дольше питаться на 


Рост . 
энергии (продукция} 


\основной конфликт между стратегиями человека и природы изо- 
бражен на рис. 8.14 (и на рис. 8.2). Способ подразделения потока 
энергии на ранних стадиях развития экосистемы (30-дневный 


Молодые (развивающиеся) экосистемы 








ованном кролике. Так как авирулентные штаммы разру- 

шали свой пищевой ресурс неё так быстро, как вирулентные, 10 их 

ото тот больше. ш ви: раотроетрапялись ани. ны 
аким образом, отбор между демами дал преимущество авиру-. ани 

лентному штамму перед вирулентным, в противном случае и_па- 

разит, и хозяин должны были неизбежно вымереть. 

Хотя само существование группового отбора вряд ли вызывает . Зрелые (климаксные) экосистемы р 
‹омнения, степень его влияния на эволюцию остае съма не Бы о 
неясной р их Саундерс и Хо (Запиегз, Но, 1976) энергии (продукция) 
утверждают, что сложность окружающего нас мира_невозможно 
объяснить отбором только на видовом и организменном уровяях. 
поэтому главную роль в эволюции должен играть отбор на высших 

овнях. Напротив, Уильямс (У\У/ННатз 1966) и Левин и Майр Поддержание 
я Пет. Мауг, 1984), как и некоторые другие исследователи, с 
тают, чте-вее-можно объяснить в рамках традиционного дарвино?” 


‚ 5кого естественного отбора; отсюда вытекает, что вряд ли групио 
`. зой отбор служит одним из основных механизмов эво 
\ 






Фис. 8.14. Противоположные п 


ути распределения энергии в развивающей 
: 4 йе 
\ зрелой системах. ся 





= 
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микрокосм или 30-летний лес) иллюстрирует современные пред- 
ставления политических и экономических лидеров о том, как сле- 
дует управлять природой. Например, цель современного сельского 
или интенсивного лесного хозяйства состоит в получении высоких 
урожаев легко убираемых продуктов, с тем чтобы доля урожая 
на корню, которая остается и накапливается в ландшафте, была 
как можно меньше; иными словами, хозяйство направлено на 
достижение высокого отношения Р/В. Человек всегда старается 
получить как можно больше продукции с ландшафта, развивая 
и поддерживая экосистемы ранних стадий сукцессии, обычно мо- 
нокультуры. Но ведь человеку нужны не только пища и одежда; 
ему необходимы также сбалансированная по СО. и О2 атмосфера, 
мягкий климат, который обеспечивают океаны и зеленые массивы, 
истая (т. е. непродуктивная) вода для бытовых, культурных и. 
ромышленных нужд. Многие необходимые для жизни ресурсы, 
е говоря уже о тех, которые необходимы для удовлетворения 
рекреационных и эстетических потребностей, лучше обеспечивают 
менее продуктивные ландшафты. Иными словами, ландшафт — 
это не только склад продовольствия и товаров, но еще и «ойкос» — 
дом, в котором мы должны жить. До последнего времени чело- 
вечество принимало более или менее как должное, что природа 
обеспечивает ему газообмен, очистку воды, круговороты биогенных 
элементов и другие защитные функции самоподдерживающихся 
экосистем. Так было до тех пор, пока численность населения зем- 
ного шара и вмешательство человека в окружающую среду не воз- 
росли до такой степени, что начали влиять на региональное и 
тлобальное равновесие. Самый благоприятный для жизни ланд- 
шафт — это такой, в котором имеются разнообразные сельскохо- 
зяйственные угодья, леса, озера, реки, обочины дорог, болота, 
морские берега и места для переработки отходов, — иными слова- 
ми, смесь сообществ разных экологических возрастов. Каждый из 
нас как индивидуум более или менее инстинктивно старается 
окружить свой дом защитным несъедобным покровом (деревья, 
кусты, травы), и в то же время мы стараемся выжать лишний 
бушель из хлебного поля. Пашня — это, конечно, хорошая вещь, 
но большинство из нас не согласилось бы жить на ней, а занять 
под пашни всю обшарную поверхность биосферы было бы просто 
самоубийством. Мы лишились бы «несъедобного» буфера жизие- 
обеспечения, который жизненно необходим для стабильности био- 
сферы, и открыли бы путь различным бедствиям от эпидемиче- 
их заболеваний. 
оскольку одну и ту же систему невозможно оптимизировать 
по двум несовместимым критериям, вырисовываются два прием” 
лемых решения дилеммы: либо мы должны все время искатю 
какой-то компромисс между количеством урожая и качеством 


жизненного пространства, либо должны продумать такой плай 
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‚ расчленения ландшафта, при котором можна было бы на разных 
‘участках поддерживать высокопродуктивный и преимущественно 
протективный типы в качестве отдельных единиц, к которым при- 
меняется совершенно различная стратегия ведения хозяйства 
(стратегия при этом варьирует от, например, интенсивного сель- 
ского хозяйства с одной стороны, _дб’ сохранения совершенно 
нетронутой природы — с другой). Если теория развития экосистем 
состоятельна и применима нри планировании, то стратегия мно- 
гоцелевого использования, о которой мы столько слышим, осуще- 
ствима только в рамках одного или обоих этих подходов, посколь- 

у в большинстве случаев множество заложенных в проект целей 
‹бротиворечат друг другу. Например, плотины на больших реках 
‘часто расхваливают как источник многих благ, — это и производ- 
«тво электроэнергии, и контроль над наводнениями, и водопотреб- 
ление, и рыболовство, и отдых и т. д. Но все эти цели на самом 
деле противоречат одна другой; так, если осуществлять контроль 
над наводнениями, то нужно спускать воду еще до сезона разли- 
за, а это понижает выработку электроэнергии и служит помехой 
для рекреационного использования водохранилища. Можно, таким 
образом, максимизировать систему для одной цели (или, возмож- 
но, для немногих тесно сопряженных целей), поступившись ос- 


тальными, или можно принять рещение в пользу нескольких це-. 


дей, т. е. пойти на компромисс. Теперь уместно проанализиро- 
вать несколько примеров стратегий компромисса и расчленения. 
Импульсная стабильность. Более или менее регулярные, но рез- 
&ие физические возмущения, поступающие извне, могут поддер- 
'вивать экосистему на некоторой промежуточной стадии развития, 
‘ак сказать, в состоянии компромисса между молодостью и зре- 
ностью. Хорошим примером этого служат так называемые «эко- 
‘Зистемы с колеблющимся уровнем воды». Лиманы и литораль в 
®бщем поддерживаются на ранних относительно плодородных 
‘стадиях благодаря приливам, поставляющим энергию для быстро- 
2 круговорота биогенных элементов. Сходным образом пресновод- 
Не болота, например, в Национальном парке Эверглейдс во Фло- 
де поддерживаются на ранней стадии сукцессии сезонными ко- 
эЗаниями уровня воды. Падение уровня воды в сухой сезон 
РКОряет аэробное разложение скопившегося органического веще- 
За, в результате чего высвобождаются биогенные элементы, ко- 
ЭЗРые при паводковом затоплении поддерживают расцвет продук- 
ыности. Жизненные циклы многих организмов тесно связаны с 
периодичностью, как, например, у лесного аиста (см. 
.6.2). Стабилизация уровня воды в болотах парка Эверглейдс 
помощи плотин, шлюзов и водохранилищ” нё ‘сохраняет эти 
мы в их настоящем виде, а способетвует их_ разрушению, 
'И при максимальном дренировании. Без периодического спус- 
З®РОДЫ и пожаров мелководные бассейны заполнились бы орга- 
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шла бы сукцессия от современного 


зическим материалом и произо 
аболоченному 


прудово-прерийного ландшафта к кустарникам или 3 
‚лесу. 

Вызывает удивление, что человеку так трудно оценить всю 
важность периодических изменений уровня воды в природной 
ситуации, такой, как в парке Эверглейде, когда подобные измене- 
ния лежат в основе одного из наиболее древних способов произ- 
водства пищи человеком. Периодическое заполнение и осушение 
‘оупов на протяжении многих веков обычных 
и в рыбоводство как  Ввроле, так и-иа- После Прут 
пример — затопление, осущевие и аэрация почвы при выращива- 
и рые атом сулусие`рисовое-поле— культурный аналог при 


родного болота или литор альной экосистемы. 

— Другой физический Фактор, периодические воздействия ко- 
торого имели жизненно важное значение на протяжении столе- 
тий, — это пожары. Как было описано в гл. А, целые биоты, та- 
кие, как африканские степи и калифорнийский чапараль, адапти- 
ровались к периодическим пожарам, сформировав то, что экологи 
часто называют «пирогенным климаксом». На протяжении веков 
человек сознательно использовал пожары для поддержания таких 
климаксов или для возвращения сукцессии на какую-либо из 
желаемых стадий. Контролируемый пожарами лес дает меньший 
урожай древесины, чем интенсивные лесные хозяйства (где рас- 
тут молодые деревья приблизительно одного возраста, раеполо- 
женные рядами с коротким циклом воспроизведения), но он 
лучше защищает ландшафт, дает древесину более высокого па- 
чества и служит убежищем для птиц — объектов спортивной охо- 
‚ты (перепелов, диких индеек и т. п.), которые не выживают В 

| условиях интенсивного лесного хозяйства. Таким образом, пиро- 
тенный климакс представляет собой пример компромисса между 
продуктивностью и простотой с одной стороны и защитой и раз- 
нообразием — © другой. 

Импульсная стабильность срабатывает только 
ели сообщество вцелом _(т, е. не только растения, но и животные 


* микроорганизмы) адапти овано к некоторой опре еленной ч25С- 
юте и интенсивности возмущении. Адаптация (возникающая под 


дом: Неа р 
тействием отбора) требует времени, измеряемого-в и 


масштабе. Боле ОТ и орт 
. _арит“ 


—ы=ы=— 
слишком внезанны, слишком раз шительны и 





мичны, чтобы к ним можно было адаптироваться; поэтому он’ ^ 


приводят к сильным колебаниям, а не к стабильности. По крайней 
ОЯТ К ИИ И я 
мере`вб многих случаях попытки приспособить естественно ада 
тированные экосистемы к хозяйственным нуждам, вероятно, дадут 
лучшие результаты, чем их полная переделка. 

Перепективы ведения сельекого хозяйетва на основе детрит®, 


Гетеротрофное использование первичной продукции в зрель” 


в том случае; ` 


Развитие и эволюция экосистемы 
217 


косистем з у в 
а о степени связано сп НО 
интенсивнее а и НЕ мог бы 
детритную п с 
ния пищи и ищевую цепь дл з 
а а Ы продуктов, сохраняя в то же — о 
мисс, так как ее Такое решение вновь означало бы ком в 
большим, как 1 июминутный» урожай не может быть таки —_ 
а и о а чо, 
. етритного с 
бы некоторы Нейт ельского хозяйств 
Соврем а и `недобор урежая- а Е 
а _ хозяйство ориентировано на ово 
, ти высокую пищев уе 
елает их в ую ценность, чт 
р ты Е к насекомым и болезням. . и 
ое ее мы ведем отбор на сочность и Е ороот — 
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оятн очередь 
р ость отравления полезных животных а. 
человеке. ‚ не говоря уже о самом 
Почему б 
р а практиковать также и обратную страт 
И едобных растений или растений а 
Е О о роста ‘собственные системные инсокти и С 
ие и ыы чистой продукции в Е, а 
и. о ны или химического Е — 
исследования на и ыы бпохимические 
процесс 
бы отравлять наше ки а ов обогащения, вместо того что- 
Производство силоса из но Вы химическими ядами 
го ко . 
служит примером такого ро рма путем ферментации 
мого человеком. Другой рода процесса, уже широко используе- 
на: Востоно. а ой пример — разведение детритоядных р 
ниченной вспашкой п. органики и сельское хозяйство с —. ь 
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Го блока, представляю ами жизнеобеспечения для четверто- 
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Рис. 8.45. Блоковые модели для планирования использования окружающей 
среды. А. Разделение в соответствии с теорией экосистемы. Б. Разделение 
с точки зрения ландшафтного архитектора и дизайнера. Объяснения см. 


в тексте. 


ские факторы и при этом часто дают полезные продукты. Третья 
категория естественных или полуестественных экосистем принп- 
мает на себя главную нагрузку по ассимиляции большого коли- 
чества отходов, производимых городскими промышленными и 
сельскохозяйственными системами. Эти экосистемы представлены 
водными путями (континентальными и береговыми), болотами и 
другими местами, подвергающимися сильной нагрузке. Экосисте- 
мы этой произвольной категории находятся преимущественно на 
промежуточных, эвтрофицированных или задержанных стадиях 
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развития сукцессии. Все они непрерывно взаимодействуют, будучи 
объединены друг с другом входами и выходами {на рисунке по- 
казаны стрелками). 

Подразделение ландшафта на три компонента окружающей 
среды — «природный», «освоенный» и «искусственный», как это 
традиционно делается в ландшафтной архитектуре (рис. 8.15, Б),— 
открывает другой удобный подход к изучению потребностей и 
взаимосвязей нашего хозяйства. 

Хотя урбанизированная, или искусственная, среда «парази- 
тирует» на среде жизнеобеспечения (природной и «одомашнен- 
ной»), получая биологическую продукцию для своих нужд, она 
создает и экспортирует другие, преимущественно небиологические 
ресурсы. Это удобрения, капитал, произведенная энергия и това- 
ры, которые могут быть как полезными, так и опасными для 
биологической среды. Можно было бы сделать значительно боль- 
ше для увеличения полезных субсидий и снижения стрессовых 
воздействий на выходе с этой заряженной энергией и плотно на- 
селенной «горячей точки», и отныне это должно стать главной 
целью человечества. Неизвестно, может ли соответствующая тех- 
нология заменить в глобальном масштабе блага, предоставляемые 
биотическим комплексом жизнеобеспечения, и услуги, выполняе- 
мые природными экосистемами (вспомните обсуждение автоном- 
ного космического корабля в гл. 2, разд. 7). 

Прежде чем рассматривать перспективный план землепользо- 
вания, или «систематизированного развития», вместо существую- 
чщего, которое ведется от случая к случаю, преимущественно ради 


‚«сиюминутных» политических и экономических выгод, определя- 


ющих пользование землей и водой (см. У’ай, 1977, гл. 2, для 
сравнения случайного и систематизированного развития), остано- 
вимся вкратце на подразделении, или расчленении, окружающей 
среды в США в 1980 г. Около 24% площади суши (рис. 8.16, А) 
жоставляют агроэкосистемы и 6% — городские промышленные сис- 
‘темы (включая транспортную сеть). Оставшиеся примерно 70% — 
это природные экосистемы, которые в разной степени подвержены 
зыпасу, заготовкам древесины, использованию в качестве рекреа- 
ионной зоны и загрязнению. 4% входит в состав национальных 
Зарков или парков штатов, убежищ дикой природы и диких жи- 
«Фотных. Эти 4% лучше всего защищены от антропогенных нару- 
жений, хотя некоторые из них контролируются, с тем чтобы со- 
Хранить определенную растительность, виды диких животных или 
3 научную ценность. Общественные леса и открытые простран- 
ва (степи и пустыни) составляют около 30% поверхности 
штатов (кроме Аляски и Гавайев). Предполагается, что здесь 







ЗЮзяйство ведется так, чтобы сохранялось устойчивое состояние 


тительных структур и чтобы собираемый урожай и выпас 


"Яравноветивались компенсирующим приростом. Однако перед ли- 
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Рис. 8.16. Землепользование в СПА в 1980 г. А. Земельная о. 
тинентальной части США. Б. Площадь © включением вод над к 
тальным шельфом. 
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дом растущей численности и запросов населения становится все 
труднее следовать этой национальной политике. 

_ Воды океана над континентальным шельфом функционируют 
как болышие системы ассимиляции отходов и смягчения климата. 
Они служат также источником пищи, поэтому представляют собой 
существенную часть системы жизнеобеспечения прилежащих кон- 
тинентальных районов. Если воды над шельфом включить в об- 
щую схему (рис. 8.16, Б), то получим, что 75% поверхности США 
находится в природном или полуприродном состоянии (в разных 
случаях под воздействиями разной силы) и 25% составляют го- 
родские и сельскохозяйственные системы. 

Прежде чем делать вывод, что соотношение от 3:41 до 5:1, 
характеризующее доли природной и окультуренной среды, указы- 
вает на достаточное (по-видимому, более чем достаточное) раз- 
витие среды жизнеобеспечения, подумаем о следующих трех огра- 
ничениях: 

4. Поскольку уровень можности городских промышленных сис- 
тем примерно в 100 раз выше уровня в любой природной экосис- 
теме (см. табл. 3.18), для рассеяния неупорядоченности на выхо- 
де городской системы малой площади нужна очень большая пло- 
щадь природной системы, которая, как уже отмечалось, должна 
обладать определенной диссипативной емкостью, чтобы могли 
развиваться и поддерживаться высокоорганизованные структуры. 

2. Жизнеобеспечивающая способность природной среды может 
меняться на несколько порядков в зависимости от ее продуктив- 
иости (рабочего потенциала) и степени уже действующего стрес- 
са. Так, 1 га пустыни никогда не может быть столь же эффек- 
тивным, как 1 га плодородного прибрежного болота, а уже сильно: 
загрязненное озеро имеет очень немного дополнительной возмоя‹-. 
ности для жизнеобеспечения. 

3. Страны с высокой плотностью населения и развитой про- 
мышленностью, такие, как Япония и многие евролейские страны. 
зависят в обеспечении необходимого притока энергии, материалов, 
продуктов питания и общих благ и услуг от обтирных про- 
странств вне собственной территории. Эти потребности в окру-. 
жающей среде на входе Боргстром (Вогезйгот, 1969) назвал «ак- 
Вами-приведениями». Он подсчитал, что в Японии только для 

еспечения населения страны одной пищей на каждый акр сель- 
@Кохозяйственных угодий в пределах государства требуется 5 ак-. 
Вов моря и суши вне страны. Примерно так же высоко отношение 
акров-привидений к акрам внутри страны в Бельгии, Голландии. 
и повсюду в Европе. СТА, напротив, не только сами кормят себя, 
№0 и экспортируют продукты питания, обеспечивая тем самым 

рами-привидениями другие страны, которые не в состоянии 
ирокормиться сами. Следовательно, нельзя сравнивать схемы зем- 
аепользования и соответствующие им коэффициенты в малых, 
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плотно населенных странах с такими же показателями в больших 
странах с низкой плотностью населения, если не учитывать внеш- 
‚ние площади жизнеобеспечения, в которых нуждаются страны 
‘первой категории. Если включить в рассмотрение эти площади, 
то отношение площади жизнеобеспечения к площади городов и 
‘промышленных районов окажется во всех случаях высоким. 

Все это делает крайне трудным объективное определение того, 
‘как много природной среды нужно сохранить в пределах каждой 
‚данной политической единицы (штата или страны), чтобы обес- 
печить заданный уровень развития человеческого общества. Один 
подход, предложенный Одумом и Одумом (Одиш, Общ, 4972), 
состоит в построении такой модели землепользования, в которой 
‘можно было бы менять соотнощение природных и окультуренных 
земель, как показано на рис. 8.17. Если все входы и выходы 
компонентов модели количественно оценить в единицах энергии, 
‘то разные варианты планирования землепользования можно про- 
‘игрывать на цифровой или аналоговой машине. «Природные зем- 
ли» определяются в такой модели как часть ландшафта, которая 
сама себя обеспечивает и для поддержания себя нуждается лишь 
в минимальном вмешательстве человека. В функциональном от- 
ношении «природная среда» — это такая часть системы жизне- 
‘обеспечения Человека, которая работает без включения на вход 
человеческой энергетики или экономики. На рис. 8.17 показаны 
кривые, характеризующие (в величинах чистой энергии) одно из 
решений такой модели. Если площадь обрабатываемой и застроен- 
ной земли превышает 40%, то, как только возможности природ- 
ного жизнеобеспечения оказываются не в состоянии удовлетво- 
фить потребности интенсивного городского и сельскохозяйственно- 
го развития, стоимость всего ландшафта резко падает. В этой 
<итуации пропорционально уменьшился оборот (гл. 3, разд. 8, 
‹м., в частности, рис. 3.20). По словам Одума и Одума; «даже 
простейшие модели ясно показывают, что высокоэнергетические 
системы, такие, как города, нуждаются в обильном природном 
жизнеобеспечении. Если для обеспечения необходимых входов от 
природы не сохраняются большие пространства природной среды, 
то качество жизни в городе снижается, и этот город не может 
Фбольше экономически конкурировать с другими городами, где 
имеются мощные входы системы жизнеобеспечения. Часто именно 
это, а не энергия сама по себе становится лимитирующим факто- 
ром. При этом некоторые основные природные ресурсы нуждают- 
ся в высоком уровне потока энергии для своего поддержания. 
Непрерывный городской, промышленный и{или) сельскохозяйст- 
зенный рост во многих частях США (и мира в целом) будет 
зависеть от создания новых водных ресурсов (опреснение морской 
воды, выкачивание подземных вод или использование удаленных 
источников). Все это требует больших энергетических затрат. Ес 
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т" среды в целом их балансов. Б. Характеристические кривые 
и данных, полученных с помощью модели для гипотетического, 
: стенсивным развитием городов. (Один, Оби, 1972.) Г — общая 
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ли создавать такие источники, то энергетическая цена города 
возрастет настолько, что он не сможет более конкурировать с 
теми городами, которые не оплачивают столь большие энергети- 
ческие затраты. Складывается грустная ситуация, когда город 
перерос свои средства и не может больше оплачивать свое суще- 
ствование. Эти города занимают деньги или требуют федеральные 
дотации, чтобы расти еще больше и соответственно предъявлять 
еще большие требования к системам жизнеобеспечения, тогда как 
им следовало бы направлять все больше энергии на сохранение 
качества и эффективности уже освоенной окружающей среды и 
на уменьшение нагрузки на \изненно важную поддерживающую 
часть окружающей среды». 

Определение оптимального соотношения разных типов ланд- 
тафта — это, конечно же, самый первый и простой шаг в разум- 
ном планировании. В такой же мере для достижения нужного 
взаимодействия важна пространственная структура, т. е. разметще- 
ние энергетических станций, промышленных районов, сельскохо- 
зяйственных угодий и участков природы. Иными словами, если 
электростанции, аэропорты и промышленные предприятия окру- 
жены зелеными поясами естественных природных участков, то бу- 
ферная емкость этих участков оказывается более эффективной, 
чем если эти же самые площади природных зон расположены в 
удалении. Огромное значение приобретают социальные проблемы, 
такие, как неравенство, экономическое положение и социальная 
‹праведливость, особенно если плотность населения велика и про- 
мьпиленность интенсивно развита. Последствия выбранного ва- 
рианта планирования нужно определять не только в целом (па 
душу населения), но и но отношению к разным социальным, ра- 
совым и экономическим группам, воздействие на каждую из ко- 
торых данного варианта плана может быть очень различным. 
Гак, скоростная дорога, проектируемая на благо местному хозяй- 
<тву, в долговременном аспекте может оказаться чистым убытком, 
если она будет отрицательно воздействовать на соседние жилые 
районы. Наряду с планируемой экономической выгодой необхо- 
димо учитывать и стоимость разрушения общественной струк- 
туры. 

Моих учеников, моих коллег и меня самого несколько раз про- 
<или построить холистические модели для принятия решения от- 
носительно строительства сверхскоростных дорог. В одном случае 
нужно было выбрать между альтернативными трассами, в дру- 
том — отказаться от строительства пригородной дороги через одно 
из населенных предместий Атланты, в третьем — изменить Не 
правление скоростной дороги с интенсивным движением, чтобы 
снизить ее отрицательное воздействие на природные участки, 
обладавишие рекреационной и эстетической ценностью и важные 
для жизнеобеспечения. В каждом случае все доступные величи” 
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ны — экономические, экологические, социальные и т. п. — были 
даны в числовом масштабе общих единиц измерения и взвеши- 
вались в т с лучшими из имевшихся экспертных оце- 
нок (см. Е. Р. Офит её а1., 1976). В каждом случае попыткам 
оценить тотальный вред противопоставлялись деловые и прочие 
частные интересы, но когда «все карты были раскрыты», оказа- 
лось довольно просто согласовать эти интересы в соответствии с 
решением, выданным холистической моделью. Редакционная 
статья одной из газет выразила это так: «Это единственный путь 
к согласию на благо целого, которое может быть достигнуто в 
условиях демократии». 

Если вернуться к структуре землепользования в США, которая 
р на рис. 8.16, то в свете уже обсуждавшихся теоретиче- 
Е соображений представляется вполне приемлемым отношение 

с о : й 

з освоенной территории: /з природной среды. Для страны в це- 
— можно сказать, что американцам повезло в обладании таким 

илием ах благ и услуг. Однако большая часть США 
эридНа и не обладает такой поддерживающей способностью, как 
хорошо увлажненные районы. Об этом свидетельствуют острый 
ры воды и увеличение ее цены в большинстве Западных 
аттатов. аким образом, в США викоим образом нет излишков 
Я жизнеобеспечения, и американцам следует заботиться 
о защите существующей природной среды, о ее ка- 
ЕН емкости. Кроме того, увеличивающееся распространение 
— дождей, смога и других загрязнений говорит о том, что 
я исчерпана емкость некоторых регионов, таких, как Южная 

лорида‚ Южная Калифорния, промышл С 
р тия, пр енное Северо-Восточное 

т ъе и индустриальный район Великих озер. 
ие а планирование е учетом перспективы экологи- 
м о и эволюционного развития. Некоторые новаторские под- 
Не ее ландшафта, базирующиеся на холисти- 

гических принципах, будут прот 
а. ‚ будут проиллюстрированы тремя 
1оборасто иллюстрированная книга Мак-Харга (МеНаго, 
_ о У с природой» стала классической и вдохно- 
го попыток проектирования, согласованного с природ- 
ными особенностями ландшафта. Вие Й 
ушной фен : рвые в одной книге в до- 
_ р риведены факты в пользу целостного п - 
зания землепользов: о 
ь ания как альтернативы неконтроли 
Развития. Перефразируя Мак-Х аа. 
В руя Мак-Харга, можно сказать, что неконтро- 
”чруемое развитие, рас г 
а ‚ распространяясь широко, уничтожает лан 
Т вследствие перенаселен " о 
` ия и загрязнения; оно необратимо 
рушает все красивое и пам 

о ятное независимо от того, насколь- 

анированы отдельные дома или участки территорий. 


: абл. 8.3 с ово о- 


я с 
плановым развитием городского района, предложенным 
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Мак-Харгом. В этом районе предусмотрен рост населения от 
20 000 до 100 000 жителей. При разумном планировании развития 
жилых и прочих массивов треть всей площади, включающая хол- 
мы и все речные долины, остается в виде свободного пространст- 
ва. Желательно также строить промышленные предприятия по- 
среди обширных зон, предназначенных для переработки отходов. 
где расположены пруды и другие полуестественные системы тре- 
тичной обработки, которая была бы эффективной и недорогой 
(рис. 7.23,Б). Очень удачный «новый город», в котором сочета- 
ется все лучшее из промышленного развития с типом устройства 
открытых пространств, показанным в табл. 8.3, — это Колумбия 
в шт. Мэриленд. Этот город — итог размытилений мастера плани- 
рования Джеймса Роуза. Роуз начал с проектирования и строи- 
тельства закрытых торговых рядов, но скоро стал с энтузиазмом 
заниматься новаторскими проектами более широкого масштаба, 
включая реконструкцию внутренних городских районов, и новыми 
городами. В ходе этой работы Роуз и его сотрудники стали очень 
пылкими, но практичными консервационистами!. Колумбия в 
Мэриленде занимает площадь в 22 квадратные мили (примерно 
величиной с Манхэттен), здесь живет 60000 человек, из них 
30 000 работает в городе. В городе имеется пять автономных 
центров (вместо одного), каждый из которых включает в себя 
три-четыре жилых массива со смешанной застройкой, где есть 
высоко- и малодоходные дома. Треть города — постоянное, не под- 
лежащее застройке «открытое пространство», состоящее из реч- 
ных долин, старых лесных массивов и других живописных мест. 
Этот город — целиком частное предприятие, была выдана всего 
лишь одна небольшая правительственная субсидия для строитель- 
ства дешевых домов. Колумбия Ассошиэйшн, ведущая коммуналь- 
ное хозяйство, содержит в своем штате эколога, наблюдающего за 
растительностью, реками, озерами, дорогами и дикими животными 
а птицами, в том числе за сипухами, которые живут в старых 
постройках, превращенных в склады или подсобные помещения 
в местах отдыха. Сохранение открытых пространств стоит меньше 
10 000 долларов в тод, поскольку сенокос и другие дорогостоящие 
мероприятия но поддержанию среды проводятся только в местах. 
где расположены игровые площадки >. 

Третий пример новаторских размьичлений об использований 
окружающей среды дает небольшая книга под названием «План 
завтрашней Калифорнии», изданная Альфредом Хеллером (НеНе", 
1972). В этом отчете, составленном группой авторов по данным 





: Очерк о Джеймсе Роузе напечатан в журнале «Таймс» от 24 августа 
3984 г. (т. 118, № 8, с. 42—58); на обложке журнала помещен его портрет. 

2 Инсьмо от 24 июля 1981 г. от эколога Колумбия Ассошиэйши Чар.та 
Роудхеймела. 
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Таблица 8.3. Сравнение беспланового (бесконтрольного) и планового (опти- 


мального землепользования) развития быст о раст его Й 
ма пригородами 1 ро растущ городского района 





0 г. планируется 
110`000 жителей 





1970 г., 20 600 
жителей Сптималь- 
Бесплановое | ное исполь- 
развитие зование зе- 

мель 





Застроенный район 5 200 г 

м я а 15 200 га 12000 га 
Жилые дома 3 000 10 400 8520 
Торговые предприятия 200 280 252 
Промышленные предприятия 28 120 28 

3 о 1 см 2200 1200 

7: 100 
вы пространство ) т т 
«неосвоенное пространство» 12 800 2 

Зоны переработки отходов 0 " т. | . о 

Парки для отдыха 200 800 2 000 

Сельское и лесное хозяйство 4 600 0 8004} 

Нетронутая природа 8 000 2000 2 8005) 

©бщая площадь 18 600 18 000 18 000 

Фвободное пространство, % 71 16 33 


у 





1 
‘ов «Уоллес Мака О "родоного развития Мориленда, подготовленного фир- 
. - иладе. , 
ода о свободном пространстве. О 
ны вом развитии и 
иранстьо ао р при населении в 150000 человек свободное про- 
Я емли, примыкающие к промышлен 
ным и городским предприят - 

пет, ть или обезвреживанию их. На этих ИА о ей м 

ройства по снижению загрязнений мог ней 
о обработки всех отходов. 
: а можно включить не только овощные хо 

зяйства, но 

мы и а а учебных лабораторий для школ и О вы Фер- 
о се крутые склоны, овраги, речные долины, болота и озера (по состо- 


а 1963 г.), а также участк 
5 и спелого леса и сельскохо 
Зосстановленные до первоначального естественного состояния. Е АВ 


‘ут быть использованы для эффективной и 


и и ‚специалистов, предлагается установить законода- 

о ет. и для разработки плана землепользования, 
Ее т представлен для общественного обсуждения 
а Ее димых поправок. Цель работы — выявление п 
ен р и среды жизнеобеспечения, для того чтобы со- 
Бе и жизни в городах и регулировать, насколько это 
о } ы и интенсивность эксплуатации среды, не пре- 

‘ая ее несущую емкость. Уникальная идея проекта состоит в 


м. 
5$ › чтобы поселения устраивались в стороне от больших резер- 


ат 


затов нетронутых земель. Р 
Ьь . Решения 0б использовании эт - 
о должны бы 6 


ть отложены на будущее, что обеспечивает гиб- 


Вост 
он - случае возникновения в будущем непредвиденных об- 
т ьств. В отчете Хеллера отмечается, что ни один подобный 
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план не может быть реализован до тех пор, пока на смену су- 
ществующему фрагментарному бюрократическому контролю со 
стороны дюжин комиссий городов и округов не придет координи- 
рованное региональное управление землепользованием. И если 
общий контроль над использованием окружающей среды перейдет 
на региональный уровень или к штату, то контроль над жилищ- 
ным строительством и другими подобными структурами должен 
оставаться в руках местных властей, что обеспечит личную сво- 
боду принятия решений о локальном использовании частной соб- 
ственности, работе школ, жилищном строительстве, деятельности 
гражданских обществ и т. д. ы 
Некоторые соображения 0б интеграции экологических и эко- 
номических предприятий. При наличии сильного общественного 
мнения можно, вероятно, преодолеть политические трудности, 
но экономические соображения остаются главным препятствием 
для любого рода разумного планирования с целью долговремен- 
ного использования окружающей среды. Эта проблема возникает 
из-за резкого несовпадения рыночных и нерыночных ценностей, 
Независимо от политической системы в разных странах промыш- 
ленные товары и услуги, такие, как автомобили или электроэнер- 
гия, оцениваются очень высоко, тогда как не менее важные для 
жизни блага и услуги природного происхождения вроде очистки 
воды и воздуха и их возобновления остаются обычно вне эконо- 
мической системы и обладают очень низкой денежной стоимостью 
или не обладают ею вовсе (следовательно, соответствуют «неры- 
ночным» ценностям). Причины этого различия иллюстрируются 
оценкой общей стоимости одного из эстуариев, как показано ва 
рис. 3.23, А. Лестер Браун так комментирует это в обзоре о «гло- 
бальных экономических перспективах» (Вгомт, 1978): «Эконо- 
мисты не приучены думать о роли биологических систем в эко- 
номике, еще меньше они думают о состоянии этих систем. Стол 
экономиста может быть завален ссылками на последние данные 
о состоянии здоровья экономики, но экономист на самом деле 
редко бывает озабочен состоянием здоровья главных биологиче- 
ских систем Земли. Отсутствие экологической осведомленности 
вносит свой вклад в недостатки экономического анализа и фор- 
мирование политики». 

Браун выбрал в качестве фундамента глобальной экономики 
четыре биологические системы — водоемы, леса, степи и сел 
скохозяйственные угодья. Продолжая свой комментарий, он п! 
шет: «Здоровье экономики не может быть отделено от здоровья 
биологических систем. При развитии глобальной экономики воз” 
растает давление на биологические системы Земли. На обширных 
пространствах всего мира требованил человека к этим системам 
достигли уже невыносимого уровня, той точки, где их проду“ 
тивность нарушается. Когда это происходит, то рыболовство тер” 
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пит крах, леса исчезают, степи превращаются „о пустыни, 
и сельское хозяйство разрушается, падает качество ‘воздуха, воды 
и других ресурсов жизнеобеспечения». 

Проект Брауна для «Построения устойчивого общества» 
(Вгозт, 1981) призывает к систематическому, опирающемуся на 
поддержку правительства глобальному сохранению ресурсов, ко- 
торое состоит в том, что ресурсы следует расходовать экономнее, 
с большей эффективностью, всячески расширяя их повторное ис- 
пользование. Резко контрастирует этому сетование Саймона (31- 
топ, 1981), что люди вроде Брауна продлевают «миф» о нараста- 
ющем оскудении ресурсов. Саймон принижает роль биологиче- 
ских факторов и утверждает, что «запасы природных ресурсов 
бесконечны в любом экономическом смысле» и что «нет оснований 
полагать, что когда-либо иссякнет человеческая изобретательность 
и предприимчивость, поэтому мы всегда сможем решить проблемы, 
связанные с грядущими дефицитами ресурсов, используя различ- 
ные открытия, и после некоторого периода адаптации станем еще 
сильнее, чем до возникновения этих проблем». Этой крайней точ- 
ки зрения придерживаются очень немногие исследователи. Кен- 
нет Боулдинг (Воц191тс, 1982) написал резкую статью по поводу 
книг Брауна и Саймона, которую не лишне прочесть. 
>” Большинство экономистов придерживаются мнения, что рынок 
начинает давать сбои, когда он сталкивается с распределением 
многих природных ресурсов. В экономической литературе от- 
мечено, что недостатки в работе рынка происходят тогда, когда 
общество считает некоторые ценности более или менее желатель- 
выми, чем это обозначается рыночными ценами. Бейтор (Ваюг, 
1958), исходя из «теории распределения», определяет несостоя- 
тельность рынка как «неспособность более или менее идеализи- 
рованной системы институтов цены — продажи поддерживать «же- 
Яательную» активность и приостанавливать «нежелательную» ак- 
тивность» (это относится, конечно, к обществу в целом). Но тра- 
диционному мнению экономистов, вторжение политики в рыноч- 
ую сферу требуется для защиты человеческих ценностей и для 
Васпределения недостаточных ресурсов или ресурсов, которым 
Щет замены (например, земли и воды). Показательны три при- 
Мера из прошлого: 41) законодательное запрещение потогонной 
«истемы производства, которая была предпочтительнее с промыш- 
ЖЮнной точки зрения, но нежелательна с общественной; 2) уста- 
Мовление зон землепользования, которое ограничило земленоль- 
ание в общественных интересах; 3) установление системы 
ональных парков, при которой земля либо изымалась из 
‘Зеры действия рынка, либо никогда не предназначалась для 
ото. Экономисты подчеркивают, кроме того, что люди не долж- 







г только потреблять или использовать ресурсы, но должны так- 


‘Создавать новые ресурсы, чтобы не быть полностью ограни- 
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ченными имеющимися ресурсами природы (ЭтаНа, 1973). Это 
утверждение, несомненно, верно относительно некоторых природ- 
ных ресурсов и услуг, однако основные ресурсы жизнеобеспече- 
ния мы не можем создать искусственно. у 

Проведенный через конгресс США Национальный акт об охра- 
не окружающей среды во многих отношениях стал первой по- 
пыткой подвести в национальном масштабе правовую основу под 
распространение системы ценностей на природную среду. Акт 
требует, чтобы при каждом планируемом антропогенном наруше- 
нии составлялся «официальный отчет об ущербе». Медленно. 
иногда мучительно, этот времейный подход должен привести к 
улучшению процедуры установления общей оценки, включающей 
оценки затрат и прибылей для природных и общественных собы- 
тий наряду с принятыми экономическими. 

В табл. 8.4 показана в общих чертах классификация ценно- 
стей применительно к проблеме развала рынка. Нерыночные цен- 
ности поделены на две категории: характеризуемые и нехаракте- 
ризуемые. По мнению большинства экономистов, характеризуемым 
нерыночным ценностям можно приписать денежную стоимость па 
общепринятом языке рыночной экономики. Например, стоимость 
изъятия природной среды можно было бы определить исходя из 
того, чтб стоило бы обеспечение искусственной замены бесплат- 
ных благ и услуг (например, переработки отходов), предлагае- 
мых природной экосистемой (обзор попыток найти пути к тому, 
чтобы «включить» природные услуги в антропогенную экономику, 
дан Уэстменом (\УУезитап, 1977). Напротив, неосязаемые или 
нехарактеризуемые ценности не могут быть включены в обычный 
в экономике расчет стоимости или подвергнуты анализу затраты 
прибыли. 

Одним из первых экономистов, бросивших вызов свободному 
рынку как средству эффективного распределения ресурсов, был 
Пигоу (А. С. Рой, 1920). Он очень точно заострил внимание на 
недостатках рынка, которые проявляют себя, если бизнес пресле- 
дует только свои интересы, не заботясь об общественных. Пигоу 
был впереди своего времени, высказывая опасения по по. 
разрушения городов; он писал, что только государство я 
«установить обязательные правила и использовать их для защить 
воздуха и воды от опасности загрязнения, что вряд ли мол:ио 
компенсировать». Он рассматривал налоги и субсидии как ие 
ство уравнения частных и общественных издержек. р, 
проведенного Пигоу анализа общественных благ см. Вии, 197 и 

Так как действия «государства» становятся все более ват 
нительными или, хуже того, слишком запоздалыми перед ия 
возрастающего давления рынка на землепользование и так тт 
экономисты, экологи и законоведы стремятся иметь дело только 
с частью проблемы (и стремятся обвинить в неудачах друг дру 
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ож, 8.4. Сравнение рыночных и нерыночных ценностей. (Еагиуог е 
а!., “ 

дд 
Рыночные ценности 


Сюда относятся главным образом производимые 
ция фабрик и ферм и коммерческие услуги. На 
нимательства они распределяются по законам 
средством неограниченной конкуренции. В тео 
ражает общественную оценку товара и услуг, 
му распределению ресурсов. На практике это 
кается необходимость некоторой регуляции со стороны правительства 0с- 
новы «рыночной модели» заложены в книге Адама Смита «Исследования о 
природе и причинах богатства народов», изданной в 1776 г. 


Нерыночные ценности 


Это главным образом природные товары и услуги 
«свободными» или «общими» \ 
Обычно эти «бесплатные» це 
Характеризуемые и прип 
Ценность реки для ассим 
цепции и язык рыночной 
ределена. 
Неуловимые, неприписываемые или 
Ценность для жизнеобеспечения п 


товары и услуги — продук- 
рынке свободного предпри- 
спроса и предложения по- 
рии рыночная стоимость от- 
что приводит к эффективно- 
не всегда так, поэтому допус- 


их иногда называют 
ИЛИ «общественными» товарами и услугами, 


нности существуют вне рыночной экономики. 
исываемые нерыночные ценности 


иляции отходов. Здесь можно применять кон- 
экономики, денежная стоимость может быть оп- 


нетарактеризуемые ценности 
риродных экосистем. Леса, степи. реки, 


‚ смягчают и стабилизирую 
гидрологические циклы и кругово а 


людей. Нех 
‚ ляются личными и общественн о 


: а не частными ры - 
г МИ, © которыми они очень часто приходят в конфликт. РА 


я 


Та), то, по-видимому, 


есть некий смысл ви 
Жисциплину, 


г которая имела бы дело с про 
о к в целом. Для обозначения дисциплин 
матривать роль биологических и равны 


х, созданных людьми систем, в подде 


а был предлож 
4977. Са ред. ен термин биоэкон 


1981). Более подходя 

й . щее 

тов свыше полувека назад предл 
м. СтопсВу, 1947, и эпилог). 


дее разработать новую 
блемой рынок—не ры- 
ы, которая должна рас- 
м образом небиологиче- 
ржание всеобщего хозяй- 
омика (Сеотвезст-Воесеп, 
название — голоэкономика, 
ожила группа экономистов 


для такой новой дисциплины явля- 
ачестве общей единицы измерения «затра- 
см. гл. 3, разд. 10). Другой обещающий под- 
ение современной линейной экономики в кру- 
как показано на рис. 8.48. В таком случае 
ема стала бы соответствовать общей системной 
й обратной связью, как схематически показано 
полог Бернштейн отмечает, что многие изоли- 
ы, которые обречены существовать на местных 


‘СЯ использование в к 


Я — это превращ 
ЗУю экономику, 
эномическая сист 


Рис. 1.4. Антро 
анные культур 
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ЛИНЕЙНАЯ ЭКОНОМИКА 
Загрязнение" 


я Вы „вани, 
Изъятие ресурсов Максимизация производства Максимизация НЫ й 
{ведет к снижению незозоб- ( максимизируется потребления загрязнение 
поток вешества} 


новляемых ресурсов) 


КРУГОВАЯ ЭКОНОМИКА 


Акцент на произвадство 
высококачественных 


Изъятие ресурсов 2 Потребление 
{осуществляется изделий, удовлетворяющих — „ориентировано 
основные потребности людей больше на 
эффективно для 
минимизации {эффективное производство с удовлетворение 
потерь) наименьшим использованием основных потреб- 


природных ресурсов; поток ностей и повышение 


веществ понижен) 5 качества жизни 
Загрязнение сводится, 
к минимуму; 
где это только 


возможно, 
применяется 
повторное 
использова- 
ние 






Большая часть остатков 
используется повторно, что 
обеспечивает ресурсами 
производство и сводит 

к минимуму загрязнение 


Рис. 8.18. Использование ресурсов можно в значительной степени улучшить, 
если современную линейную экономику заменить круговой экономикой. 
(Т. Е. Зопез, 1977.) 


ресурсах, умеют отличать действия, которые в будущем могут 
оказаться вредными для окружающей среды, и избегают таких 
действий. Такой способ локальной обратной связи при принятип 
решения был утрачен, когда изолированные культуры вошли в 
состав больших и сложных индустриальных обществ. Бернштейв 
заметил, что «экономисты должны развить согласованную теорию 
принятия решений, применимую на всех уровнях групповой орга- 
низации. При этом возникнет необходимость определения собст- 
венных интересов в терминах выживания, а не потребления». 
Такое смещение подвергло бы экономику своего рода «естествен- 
ному отбору», который работает достаточно хорошо, чтобы обес- 
печивать продолжение жизни на Земле на протяжении многих 
зон. 

Для дополнительного чтения мы рекомендуем следующие кни- 
ги и статьи: 
Об экономическом росте: Са\Ьгайт, 1958; М1зВап, 1967, 1970; Кги. 
Ша, 1967; УУарпег, 1970; Вагеу, ЗесКег, 1972; В19аег, 1972. 
О нерыночных ценностях и неудачах рынка: Соазе, 1960; Вагией. 
Могзе, 1963; СозШе, 1965; Реатзе, 1968; АНгед Кайл, 1966; Вап- 
де], 1974; Главо, Вгозоп, 1978; Эш@еп, У’оттей, 1979; ЕКати\мог В 
е а1., 1984. 
Об экономике ресурсов: Клеезе, Аугез, 4’Атре, 1970; Зсвигг (е4.), 
1972; Е1звег, КгаМПа, Слссвеё, 1972; Кпеезе, 1973, 1979; Расе, 
1977; Аугез, 1978; Зтив, КгийНа, 1979. 
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Об экономических индексах (СМР, МЕ\М): $ : : 
ваиз, ТоБт, 1972; МотаВаие, и ): Затие]з0п\ 1954; Мога- 


ее стационарного состояния: Аугез, Кпеезе, 1971; Оа1у 
06 энергетическом анализе экономики: Н. Т. 04 1973 
ге : Н.Т. ; Наппой 
1973; СШПапа, 1975, 1978; Нис! 76; 1974: | 
О а цетег, 1976; З]еззег, 1974; Созапса, 
Работы Кеннета Боулдинга и Николаса 
являющихся основоположниками синт 
приведены в библиографии. 


Джорджеску-Регена, 
еза экономики и экологии, 


Эпилог. Трудности, етоящие перед 
человечеством: взгляд в будущее 


Увлекательная игра — предсказание будущего; она становится 
особенно популярной во времена кризисов. На самом деле никто 
не может реально предсказать, что случится в следующем году, 
еще меньше можно сказать о том, что будет через 25 лет или 
позже. Слишком многого мы не знаем и не можем предвидеть 
многочисленные новые события, технологические новшества и 
другие факторы. Поучительно, тем не менее, рассмотреть ряд 
альтернативных вариантов того, что могло бы произойти. Тогда 
мы были бы в состоянии оценить вероятность будущих событий, 
исходя из современных условий нашего понимания и знаний. 
Еще важнее то, что мы смогли бы предпринять кое-какие меры 
рейчас, чтобы уменьшить вероятность нежелательных последствий 
в будущем. 

Единственно, что мы знаем определенно, приближаясь к 
2000 г., это то, что численность населения будет продолжать рас- 
ти, и что индустриально развитым странам придется по мере 
уменьшения количества, спижения качества ископаемого топлива 
и роста цен на него совершить значительный и очень болезненный 

т в использовании Энёргии. Этот-едвие уже. начался, и мы 
можем по крайней мере строить какие-то гипотезы относительно 
«волаовых эффоктоь», Которые будут сопровеждать-радикальные 


изменения в энергети ой среде Большинство футу- 
рологов считает, что мы_ ны уменьшить современное чудо- 


визнное. количество отходов и стать более экон береж- 
ливыми, чтобы обойтись меньшим количеством высококачествеи” 


ной энергии. Мнения большинства исследователей сходятся таке 
в_том, что рост потребления энергии на душу населения сверх 
современного уровня в промышленно развитых странах не улут 


птит качества жизни, а фактически может вызвать обратный эф- 
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фект (см. Мадег, Вескегтал, 1978). Сходным образом большин- 
ство предсказателей видит необходимость получать в мировом 
масштабе больше продуктов питания с меньшими энергетически- 
ми затратами на- лощади с благоприятными для. 
сёльского- хозяйства почвами, качество которых уже сейчас ухуд- 
шаетсн-из-за непомерно тяжелой нагрузки (эрозия, засоление). 

Нет недостатка в исследованиях, ‘отчетах и популярных кни- 
гах, содержащих разбор тех затруднений, с которыми сталкива- 
ется современное человечество. В большинстве этих изданий на- 
рисована мрачная картина существующих глобальных проблем 
но многие полны оптимизма относительно будущего. Мы можем 
быть оптимистами, но только в том случае, если (и это очень 
большое если) нам есть что противопоставить современным труд- 
ностям и есть, что предпринять. Среди исчерпывающих отчетов 
следует отметить отчеты правительственных агентств США, ив 
частности два, подготовленных Советом по качеству среды (СКС) 
в 1980 и 1981 гг. и отчет Отдела сельского хозяйства 1979 г 
Очень интересен отчет СКС 1980 г., озаглавленный «Мир в 
2000 г., отчет для Президента; переход в ХХ! век». В ‘трех томах 
детально рассмотрены вопросы, связанные с ростом численности 
населения, доходами, использованием ресурсов и нагрузками на 
окружающую среду. Включена также глава, где эти данные срав- 
ниваются с другими глобальными оценками, и «Правительствен- 
ная модель», где исследуются перспективы на будущее. 

Позиции, с которых рассматривается будущее, и которые раз- 
деляют как ученые, так и общество в целом, различаются от пол- 
и доверия к новой технологии до убежденности в том, что 
м о перестроиться, умерить свою власть 
‚ ©0: е международные всеохватывающие 


„молитические и экономические механизмы, чтобы работать в мире 
ограниченных ресурсов. Хорошо известный сторонник первой точ- 


а 


. зрения — Герман Кан (см. Кави, \Мепег, 1967; Кафа её а]. 
76). Вторая точка зрения предполагает необходимость принять 
`Ястратегию кораллового рифа или тропического леса на выщело- 
во почве», чтобы преуспеть в условиях ограниченных ресур- 
‘Зов (т. 1, с. 16, 17, 240—241). В гл. 8, разд. 7, разбирая книги спе- 
ралиста по ресурсам Лестера Брауна и экономиста Джулиана 
А — она, вышедшие в свет в 1981 г., мы противопоставляли эти 
5’а возможных варианта. Уатт (УУай е! а|., 1977) посвятил целую 
Учаву (гл. 2) сравнению того, что он назвал «верой в технокуль- 
ру» и «противоположной позицией». Противоположная позиция 
‚ СУти дела представляет собой экологическую парадигму, со- 
ео которой человечество как часть глобальной экосистемы 
°\зержено действию законов природы в условиях ограничения 
Урсов. В своей широко известной книге «Красота малого» Шу- 


икер (ЗсВашасйег, 1973) приводит хорошие доводы в пользу 
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увеличения вкладов в маломасштабную технологию, гармонирую- 
щую с человеческими и природными ценностями {в этой связи в 
обиход вошел термин «подходящая технология» — арргориае 
{ес№по]осу). Маргалеф (Магса1е!, 1979) заметил, однако, что, 
хотя малое часто бывает прекрасным, большое — могущественно! 
Впрочем, чем нам руководствоваться в решении вопроса о том, 
что должно быть большим, и что должно быть малым? Когда и 
где, например, следует строить мощнейшую централизованную 
электростанцию или же, напротив, устанавливать на крышах фо- 
тоэлектрические батареи, строить мини-гидростанции, ветроэнер- 
готенераторы и прочие децентрализованные устройства? Анализ 
затрат и доходов столь сложен, что прежде чем найти лучшее 
сочетание для долговременной выгоды, мы должны эксперименти- 
ровать с многими вариантами. Здравый смысл подсказывает нам, 
что мы слишком много черпали из нефтяных скважин, и теперь 
следует, фигурально выражаясь, черпать из многих других «сква- 
жин». 

Другой подход к той сложной ситуации, в которой находится 
человечество, — анализ различий, которые необходимо преодолеть, 
чтобы люди и окружающая среда, так же как промышленно раз- 
витые и не развитые страны, находились в гармоничном равно- 
`весии. В этой книге уже говорилось об этих различиях: 

1. Различия в доходах: в одной и той же стране есть богатые 
и бедные; различия существуют между 30% промышленно раз- 
витых стран и 70% неиндустриализованных стран (т. 4, с. 135). 

2. Различия в питании (т. 4, с. 136). 

3. Различия в ценностях: рыночные и нерыночные товары п 
услуги (с. 228). 

4. Чудовищные различия в уровне образования: грамотные п 
неграмотные, охваченные и неохваченные школьным обучением 

(а также квалифицированные и неквалифицированные рабочие): 
ранее об этом не упоминалось, но мы обсудим данный вопрос 
ниже. 

Ни одно из этих различий не может быть ликвидировано в 
ближайшем будущем. Ни усилия Организации Объединенных 
Наций (которая затрачивает их в основном на попытки остано- 
вить военные столкновения), ни выделение процветающими стра- 
яами больших средств на помощь слаборазвитым странам не име- 
ли большого эффекта. Фактически различия в доходах и различия 
з ценностях стали за несколько последних десятилетий еще боль- 
ше. Морхаус и Сигурдсон (Моогевотзе, Э1еигазоп, 1977) отмечают, 
что передача промышленной технологии бедным странам часто 
приносит пользу только небольшому современному сектору, но г 
массам городской бедноты. Благополучие не может упасть с неба 
при наличии глубоких различий в культуре, образовании и ресур” 
сах. Нельзя перенести энергоемкую технологию в бедную страну 
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без того, чтобы не снабдить ее источником высококачественной 
тр т поддержания этой технологии. Фарвар и Милтон 
(Еагуаг, МЩоп, 1972) приводят многочисленные случаи неудач 
при передаче технологии. 
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родой. Идея Дюбо — эт‹ бо — это утопическая идея глобальной и оистен 
которая питалась бы от возобновляемых ресурсов и была бы о та- 
низована наподобие европейских деревень, так глубоко а 
в его память со времен детства во Франции (ОиЪоз, 1976 1980) 

Если цивилизация — это система, а не ав от. 


личие от того, что утверж ает Тойнби в «Изучении истории» 
буйбее; ‚ цивилизация не должна подобно организму рас- 
акие_процессы. 





ти, становиться зрелой, стареть ми 
и случались в прошлом (например, подъем и падение Римской 


Империи). Согласно Батцеру (Вимег, 1980), цивилиза ия стано- 
вится нестабильной, когда силь тся стоимость ее соб- 
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а ет в г. группа в 30 человек из десяти стран собра- 
инициативе итальянского спе 
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в и о труппа заказала серию «Докладов Римскому клу- 
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ваторской методике системного анализа, 
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модели должны были предсказать, что ожидает нас в будущем 
при сохранении современных экономических и политических ме- 
тодов. Результаты моделирования показали, что во многих слу- 
чаях или в связи со многими жизненно важными ресурсами бу- 
дут наблюдаться циклы взлетов и падений. Промышленный рост 
и потребление ресурсов будут продолжать увеличиваться ускоря- 
ющимися темпами наряду с ростом численности населения и 
увеличецием потребления энергии и т. д. до тех пор, пока не бу- 
дет достигнут некий предел; затем произойдет катастрофа, или 
«банкротство». Этот отчет осуждает общественную манию роста. 
при которой цель на каждом уровне — индивидуальном, семейном. 
классовом, национальном — стать богаче и могущественнее без 
учета окончательной платы за экспоненциальный рост. 

Хотя «Пределы роста» претендовали только на то, чтобы по- 
казать, что может случиться, если мы не изменим наши методы 
и цели, многие, включая большинство политических лидеров 
большие группы общественности, восприняли отчет так, как если. 
бы он предсказывал день Страшного суда для цивилизации. Ро- 
дилась, естественно, буря критики. Многие обозреватели отмечали, 
что в моделях не были приняты во внимание новая технология. 
открытие новых ресурсов, замена истощенных ресурсов новыми. 
и т. д. Казалось, большинство людей осознало, что для человече- 
ства было бы слишком болезненно претерпеть любой цикл взлете 
и падения, поэтому следует прекратить промышленный рост или 
изменить весь стиль нашей жизни еще до достижения этого мо- 
мента. 

Несмотря на то, что книга вызвала серьезные критические 
замечания, а большинство политических деятелей не признало 
возможность чего-то похожего на взлет и падение, книга произве- 
ла ошеломляющее впечатление. Она предупреждала нас о том, че 
мы должны с большим вниманием отнестись к тому, куда направ- 
лено развитие человечества. 

«Пределы роста» можно найти во многих книжных магазина\ 
наряду с более старыми классическими трудами, служащими пре 
дупреждением человечеству: Уойь 1948; ОзЪоги, 1948; Георо@. 
1949; Сагзоп, 1962. 

За первым докладом последовал ряд дополнительных докладов. 
в которых были сделаны попытки не только более подробно опи- 
сать существующую ситуацию и рассмотреть возможные вариан- 
ты, но и обосновать действия, которые необходимо предпринять. 
чтобы избежать Страшного суда. С этой целью Медоуз опублино- 
вал вторую книгу (Меадо\з, 1973). 

Второй доклад Римскому клубу называется «Человечество иа 
перепутье». Доклад подготовлен Михайло Месаровичем, директо- 
ром и профессором Центра системных исследований при Универ- 
ситете Кейс Уэстерн Резерв, и Эдуардом Пестелем, профессором 


Трудности, стоящие перед человечеством 239 


Института механики из Ганновера (ФРГ). Пытаясь устранить 
недостатки «Пределов роста», авторы этого доклада делят Землю 
на десять взаимозависящих регионов. Логическим обоснованием 
такого деления послужило то, что решать глобальные проблемы 
на региональной основе более практично и более эффективно, 
поскольку в разных частях Земли проблемы, стоящие перед че- 
ловечеством, существенно различаются. В этом докладе вновь 
анализируются природа глобального кризиса и опасность промед- 
ления. Авторы доклада пришли к заключению, что разные регио- 
ны мира в целом должны быстро перейти от «недифференцирован- 
ного (стихийного) роста» к тому, что они назвали «органическим 
ростом». Иными словами, мир больше не может развиваться сти- 
хийно, ибо пассивное следование такому стихийному развитию 
зедет просто-напросто к гибели. 

‚ ` Во втором докладе также особое внимание обращается на две 
постоянно расширяющиеся пропасти, которые, видимо, находятся 
в самой сердцевине современного кризиса. Это пропасти между 
человеком и природой и между богатыми и бедными. Между 
прочим, именно на эти различия в течение многих лет указы- 
вали экологи. сли мы хотим избежать глобальной катастрофы 
5о эти пропастп должны быть уничтожены, однако достигнуть 
ятого можно, только обеспечив некое единство всего мира, при 


‚котором вновь была бы подтверждена взаимозависимость человека 


‘м: природы, и народы всех стран четко представили бы себе, что 
Земля не бесконечна. | 

г. Идею органического длительного роста мировой системы 
Ме следует истолковывать как упрощенную идею развития «мо- 
волитной» системы, устроенной по единому образцу. В докладе 
подчеркивается, что концепция единого мира, много раз предла- 
хавшаяся утопистами, как раз и не будет работать в сложной 
ля человечества ситуации. Напротив, концепция одного гомоген- 


‘Юго мира по существу не совместима с истинно глобальным 


Фодходом к облегчению затруднений человечества. На самом деле 


Е подход должен начинаться с определения на- 


авлений, которых следует придерживаться, и с сохранения ре- 
ального разнообразия в мире. Необходимо, чтобы развитие 


Жаждого региона шло своим специфическим путем, но при этом 


ЖУжно исходить из глобальных, а не узких национальных инте- 
в. Таким образом, модель мира выглядит как гибкий, бази- 
щийся на вычислительной технике инструмент планирования, 
{ и. в себе многоуровневые региональные модели мировой 
Е а модель имеет фундаментальные отличия от любой 
Зуг редлагавшейся ранее в «Пределах роста» модели, потому 
она распознает существующее в мире разнообразие, имеющее 
м" корни в прошлых культурных традициях, которые, не- 

но, будут преобладать и в будущем. И вновь мир рассмат- 









< 


6 Эпилог 


ривается как система, т. е. собрание взаимодействующих и взаи- 
ьмозависящих частей. Различные географические регионы с прису- 
щими им культурными традициями являются блоками этой 
предложенной модели, которая может обеспечить лиц, ответствен- 
ных за принятие решений в разных частях мира, всесторонним 
глобальным средством планирования. 

Региональные подходы, предложенные Месаровичем и Песте- 
лем, очень похожи на социолотическую теорию регионализма, раз- 
витую несколькими десятилетиями ранее покойным Говардом 
У. Одумом (Обиш, 1935, 1954; Одиш, Мооте, 1938). Регионализм 
как подход К изучению общества основан на признании четких 
различий в культурных и природных характеристиках разных об- 
ластей, которые тем ве менее зависят друг от друга. Региональное 
социальное исследовапие побуждается отчасти надеждой поднять 
выше «отстающие» регионы (как Юг США в 30-е годы), чтобы 
они смогли вносить свой вклад в экономическое благосостояние 
нации, а не только черпать из него. Концепция биолога о тесной 
связи всей природы и о взаимозависимости между человеком п 
остальной биотой насчитывает уже более 400 лет. Об этом писал, 
например, Т. Гексли в своем эссе «Доказательство места человека 
в природе» (НахТеу, 1863, переиздание в 1959 г.). Эта тема много 
раз поднималась экологами животных, писавшими об «экологии 
человека», например Чарлзом С. Адамсом (А@ашз, 1935), 
Ф. Фрейзером Дарлингом (Рая, 1951), Марстеном Бейтсом 
(Вацез, 1952) и У. К. Олли (АШее, 4934, 1954). Связь между по- 
ведением человека и других животных послужила также основой 
для новой и противоречивой теории социобиологии, развиваемой 
Эдвардом О. Уилсоном (МУ Пзоп, 1975, 1980) и другими исследова- 
телями. 

Следовательно, и тема второго доклада Римскому клубу не по- 
ва, но она ставится в расширенном контексте: все наши кризи- 
сы, которые один за другим привлекают внимание общественно- 
сти, на самом деле являются компонентами одного синдрома и 
сигнализируют о необходимости найти способ постепенного отхо- 
да от недифференцированного роста и приблизиться к многоуров- 
невому органическому росту с обратными связями, достаточным" 
для действий, предотвращающих циклы взлетов и падений. До- 
клад позволяет предиоложить, что мы используем все эти кризи” 
сы как детекторы ошибок и начинаем действовать, как действует 

хорошая органическая система — кибернетически, с сильной отр!” 
цательной обратной связью, которая срабатывает, когда рост при” 
ближается к состоянию © уменьшающейся отдачей (см. гл. 7 
разд. 3). Хирш (ЕИтесв, 1978) оптимистично полагает, что сопи- 
альные ограничения и стоимость поддержания обеспечат обратную 
связь, которая ограничит рост до того, как возникнет нехватка 
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Третий доклад Римскому кл 
ка меж убу называется «РИО — перестрой- 
цией р а В том докладе, Е 
Е аа и лауреат, голландский эко- 
трава аи 0с000е внимание уделяется слаборазвитым 
об и — оорих отвергают в общем любую идею 
чо о инберген и соавторы доклада пришли 
а и р. р чтобы провести в жизнь идею органиче- 
ра бе р. в предложенную во втором докладе, все 
р р согласовывать свои локальные це- 
о о альными целями, которые будут работать 
что сочетание локаль в целом. Этот доклад должен был показать 
а. ры - глобальных целей возможно. Напри- 
индустриализации для ооходимо достичь определенной степени 
рОВНЬ знИЗНи аи того, чтобы обеспечить разумно высокий 
Роли 95 р о граждан — это Достойная локальная цель 
аа о по возможности полного повторного 
ПАбОтка от удных ресурсов и по возможности полной пере- 
но И то «общее», глобальное, т. е. воздух т 
вн и р в менышей степени. Конечно, чрезвы- 
соответствие их собс траждан и политических лидеров в том, что 
чества чак целого твенных национальных целей целям челове- 
о есь их же интересам. Жизненно важное 
и а. гонки вооружений, так как трата энер- 
править, свою ВОО. Эа атрудняет возможность всех стран на- 
другом ради общей а а и деньги на сотрудничество друг с 
тами, они мало думают. ПОЛИ РВНЯТЫ военными КОНФЛИВ- 
На память приходит эв о сотрудничестве для взаимной выгоды 
мах — переход от ее тенденция в природных систе- 
гл. 8, разд. 6). нкуренции к мутуализму (гл. 7, разд. 4 и 
етвертый 

РН од ПОД названо «ели ди тлобальног обще 
который известен своими рином Ласло, профессором философии 
и «Стратегия для б книгами «Системный взгляд на мир» 
тот доклад т ыы (цитировались в гл. 2 этой ги) 
лежали в основе о т вопросам, которые 
заключаются цели человечества? о 1) в чем на самом деле 


т ор ош и ) согласны ли мы предпо- 


о У росту развитие человеческих качеств? Ины- 

и о ли человечество на протяжении длительно 
ьзовать свою чудовищную научно-техническую 

ей 

т Для этого нам и а 
аи: ерить некоторые свои - 
шее время ради стабильности и приемлемых аи. 
} 3 Я 


‘Жизни будущих поколений. 


‚ «Цели 
Ц для глобального общества» базируются на переписи на 


егион Й 
р альных целей, предложенных рабочими 


ый Эпилог 


группами из разных стран и регионов. Так, в этом докладе име- 
чотся главы о целях США и Канады, Западной Европы, Восточной 
Европы, Латинской Америки, Африки и Среднего Востока. За эти- 
ми главами следуют главы о целях в понимании международных 
трупп, таких, как Организация Объединенных Наций, межнацио- 
нальные корпорации и Всемирный Совет Церквей. Затем рассмат- 
риваются цели, направленные на сохранение глобальной безопас- 
ности, цели, связанные с использованием энергии, пищи и ресур- 
ков. В гл. 16 доклада обсуждается «текущее глубокое расхождение 
целей»; эта глава содержит ряд диаграмм в виде строк и столб- 
цов, в которых цели оцениваются от 0 (усилия сосредоточены 
исключительно на ближайших национальных интересах) до 10 
(цели включают дойтовременные глобальные проблемы). В США 
в отношении долговременных проблем охраны природы, экономи- 
ки, энергетики и сельскохозяйственной политики деятельность де- 
ловых кругов оценена низко, а деятельность правительства — 
сравнительно высоко. Политика в отношении «стиля жизни» оце- 
нена, как и можно было ожидать, низко. Во всех случаях выше 
оцениваются устремления интеллектуальных и религиозных или 
духовных групп (больше глобальных интересов). Средние нацио- 
нальные оценки по шкале от 0 до 10 для ведущих стран таковы: 
США — 4,0; Канада — 4,7; Бельгия — 3,7; Нидерланды — 4,7; Шве- 
ция — 4,6; Япония — 5,5; Китай — 7,0; Алжир — 6,4; Саудовская 
Аравия — 4,2; Бразилия — 4,0; Египет — 4,6; Гана — 6,5; Паки- 
стан —4,7 и Индия — 4,3. Интересно, что народы слаборазвитых 
стран оптимистичнее смотрят в будущее, чем народы развитых 
стран, но долговременные глобальные интересы оценены высоко 
только для Китая. В последних главах книги авторы приходят к 
заключению, что мы можем достичь глобальных целей и солидар- 
ности всех народов мира, и начало этому движению уже положе- 
но. Обсуждаются и сравниваются проекты, проведенные совмест- 
но религиозными и научными группами, деловыми и научными 
группами и правительственной группой. В докладе отмечено, од: 
нако, что мы не имеем определенного ответа на вопрос, который 
со временем обязательно возникнет: каким образом прийти к ми- 
ровой солидарности? 

Последующие доклады Римскому клубу, опубликованные меж- 
ду 1978 и 1980 гг. посвящены важным составным частям гло- 
бальных проблем, например проблеме переработки отходов (Са- 
Бот, 1987), использования энергии (де Мопг!а1, 1979), организа- 
ции общества (Нахмту1узВуп, 41980) и достижению изобилия И 
благосостояния (Слапиь, 1980). Ключевой доклад посвящен проб- 
лемам образования и называется «Нет пределов обучению: наве- 
дение мостов через разделяющую людей пропасть» (Войаш её а1., 
1980). В этом отчете противопоставляется то, что авторы назвали 
микро- и макрообучепием. Они отмечают, что в большинстве слу“ 


 {Тинберген, Ласл 


`` ®Иинственный 
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чаев все усилия направлены на индивидуальное обучение, цел1 
которого — сделать индивидуума знающим и разумным Это = 
уровень микрообучения. Напротив, мало внимания уделяется кол- 
лективному или общественному обучению, т. е. макрообучению 
Иными словами, как сделать, чтобы осведомленность о региональ.. 
ных и глобальных трудностях и понимание этих трудностей стали 
доступны людям, которые мало или вовсе не учились в школе? 
Как научить общество в целом избегать циклы взлетов и падений 
энтропийную ловушку и другие опасности, понятные сейчас толь. 
кс немногим высокообразованным его представителям? И самое: 
важное, как сделать, чтобы общество было осведомленным об об-- 
разе действии, соответствующем органическому росту, так красно-. 
речиво обоснованному во втором и третьем докладах "и чтобы оно» 
захотело воспринять этот образ действий? Те, кто надеялся что 
телевидение могло бы стать средством макрообучения до сих пор” 
были разочарованы, но, по-видимому, в данном случае кий 
еще далеко не все возможности. Разработка методов социального. 
обучения, несомненно, заслуживает того, чтобы ей уделили самое 
пристальное внимание. | 
‹ Ласло (Газ21о, 1977а) так оценивает общее действие докладов 
ме клубу: «Главным образом благодаря усилиям Кио 
а. и международная осведомленность о мировой 
а ь : родолжить аналогию с медициной, то можно: 
| м луо первым перешел от постановки диагноза (Ме- 
-доуз, Месарович, ее к а определенных средств. 
Я и другие доклады). Но не в укор героическим: 
ивы группы Аурелио Печчеи, в области ое 6 ны 
т о о мало. Используя другую метафору можно ска-- 
у помог наметить путь, но мало сделал, чтоб - 
кикло желание следовать по этому пути Если ве на бац 
| . послови 
т а т и умение, то телега КААтаЬ впереди в. 
о ое граждан мира легче. 
АНА к ее олевой подъем, необходимый, чтобы: 
утем. тем не менее есть реальная опасность, что: 


результат проделанной до сих пор работы будет в. 


о о. о она покроется тонкой: 

уз . Было бы лучше — и здесь пищ й 

ь ущий эти стро-- 

| не что его мнение совпадает с мнением других а 
ого клуба — если бы отчеты попадали в горнило конструк- 


мвной 
в дискуссии, а пе пылились в качестве респектабельных до- 
тов эпохи, которым никто не следует». 











ьные модели и варианты будущего мира 


в Меж 
: о о и 1981 г. было создано около десятка крупномас- 
на обальных моделей. В этих моделях обсчитывались ма- 
ие имитации физических и социально-экономических: 


ы Эпилог 


‘систем мира. Результаты проецировались в будущее, которое пред- 
ставлялось логическим следствием заложенных в модель данных 
и предположений, и следует подчеркнуть, что в этом отношении 
все модели различались. Обзор и сравнение группы этих моделей 
даны в докладе, изданном Службой Конгресса по технологическим 
оценкам (СКТО) (1982), в книге Медоуза (Меадо\уз, 1983) и 
статье Донеллы Медоуз (Меадо\з, 1982). Особенно рекомендует- 
ся последняя работа, поскольку в ней содержится обзор методики 
‘моделирования, а также имеется иллюстрированный раздел под 
названием «Инструкция для детей для овладения системным 
взглядом». 

В этом Эпилоге уже упоминались четыре из глобальных моде- 
лей — это модели Ффррестера, Медоуза с соавторами, Месарови- 
ча—Пестеля и Глобал-2000. Кроме того, предложены и такие 
модели, в основе которых лежат преимущественно социоэкономи- 
ческие исследования, а не данные по ресурсам и населению как 
хаковым. Это в особенности Латиноамериканская модель мира 
(ЛАММ), Британская <АВОМ-модель, японская модель КОСТ п 
мировая модель ООН (ОМУМ). Построение этих моделей в дей- 
ствительности вызвано критикой ранних перспектив предельного 
роста, и эти модели основывались на допущениях, что в наших 
несчастьях так же повинны политическое, социальное и экономи 
ческое неравенство, как и ограниченность ресурсов и пресс наро- 
донаселения. 

Несмотря на различие допущений и акцентов, вся последова- 
тельность моделей приводит к единодушному согласию по неко- 
торым моментам. Вот те точки согласия, которые собраны в отче- 
те СКТО и обзоре Д. Медоуза (Меадо\з, 1982): 

4. Технологический ‘прогресс желателен и жизненно важен, 
но необходимо, чтобы при этом происходили также социальные, 
экономические и политические изменения. 

2. Народонаселение и ресурсы не могут расти беспрестанно на 
конечной планете. 

3. Мы не имеем надежной и полной информации относительно 
того, до какой степени физическая среда Земли и система жизне- 
обеспечения могут удовлетворить нужды и потребности будуще- 
го роста населения (т. е. нам неизвестна несущая емкость среды), 
однако резкое снижение скорости роста сильно уменышит вероят- 
ность превышения допустимого уровня или больших катастроф 

(экобедствий). 

4. Продолжение практики «обычного бизнеса» не приведет к 
желаемому будущему; результатом этого будет скорее углубление 
нежелательных противоречий (например, между богатством и бед" 
ностью). 

5. Долговременное сотрудничество было бы выгоднее для 
партий, чем политика сиюминутной конкуренции. 


всех 


<Я 
: о футурологов счит 
ы легче решить, если бы сниз 







в 
:`\Фотиворечивых материй. В 1974 г. Националь 
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6. Поскольк 

я и страны и окружающая среда находятся 

ставляют, все решени ости друг от друга, чем это обычно пред- 

стического подхода Дей Е ие а 

ограниченных целей, т о а о 
7. Природа будущего глобальн ее 

Е ого устройства, хуже он 

=. о и ен Многое и и. 

Действия, предприняты о нежелательные тенденции, 

и ии _ ыстро (за ближайшие два десятилетия), 

щими, чем те же В олее эффективными и менее дорогостоя- 

бует сильного руководс ия, предпринятые с запозданием. Это тре- 

и ь и тва и более широкой макрообразованности 

делов обучению»), по _ с клубу «Нет пре- 

ее каждому, ред ринЕматЕ нае то вы. -. 
о Ре 

, ‚ кто «молод душой и 
воображение п есть цели, ен а. а, р 


Экологическая оценка 


Философия многих составителей 


также как и данные. докладов Римского клуба 


и 
хорошо соответствуют > о 
и экосистемы, особ 
, енно двум 


ее парадигмам: 1) п 
: ри работе со сложн 

Е > ыми системами 
а о холистический подход и 2) при п 
- . 
ка . о и проч. сотрудничество Ре 

вания, чем 
ны : конкуренция. - 
= и те ыы трактаты подтверждают также о _ ы га 
Рен ие г, выраженную в пословицах, таких как М ра 
а о у Е" «не ставь все на карту» О — 
ее 
и м те предупредить болезнь, чем ее выле 
и многих гих. Ч } 
<мысла и экологии, см. Е. Р. Одит 1977 о 
лавный { 

и о а влияющий на модельные 
ост народона | 
о селения. На рис. - 
о и три тенденции, ‘основанные и 
даемость и смертность в будущем столетии ое. 


ают, что все наши проблемы 
Е скорость роста населе- 
альном масштабе необходимо 


‚ абортов и других 
з й ная ак , 
Быстрый менующий собой веху в истории и а Е 
с —__РыИ рост народонаселения; после НЫ 
| А а детвия и смысл политики» 
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В отчете сделан вывод, что быстрый рост не приносит экономи- 
ческой и какой-либо другой выгоды, а, напротив, порождает со- 
циальные проблемы, связанные с окружающей средой, причем эти 


‘проблемы возникают гораздо быстрее, чем решаются. Быстрый 


рост может обладать инерцией, которая ведет к перескоку через 
допустимый уровень, и избежать этого трудно. Многие демографы 
верят в демографический переход —в теорию, согласно которой 
рост населения замедляется, _когда_ люди становятся богаче в 


‹ меньше зависят от детского труда, однако все это весьма проти- 


` воречиво (см. ТецеЬаит, 1975). 


Экологи считают, что одно из препятствий в достижении ка- 


‚ кого-либо порядка в мире — это слишком узкая экономическая 


теория и представления, преобладающие в мировой политике (см. 
гл. 3, разд. 7 и гл."*8, разд. 7). Примерно в середине нашего сто- 
летия группа ученых, которые называли себя «холистическими 
экономистами», сформировала активную «школу», критически на- 
строенную по отношению к экономическим моделям того времени. 
Гранчи (Сгопеву, 1947) посвятил истории этой школы, в состав 
которой входили Торстейн Веблен, Дж. Р. Коммонс, Уэсли Мит- 
челл, Джон М. Кларк, Рексфорд Тагуэлл и Гардинер Минс, кни- 
гу. Перечисленные имена мало знакомы тем, кто изучает эконо- 
мику сегодня. Холисты отрицательно относились к тому, что эко- 
номисты-классики уделяют мало внимания экономике как 
динамично функционирующему целому, рассматривая лишь ее 
аспекты по отдельности. В результате этого модели носят жесткий 
механистический характер и плохо предсказывают реальный мир. 

Дальнейшее развитие холистической экономики было. «затоп- 
лено» потоком нефти, породившим быстрый рост денежного и ма- 
териального изобилия. Классическая теория роста служит доста- 
точно. хорошо до тех пор, пока снабжение нефтью существенно 
превосходит потребности в ней. Теперь, когда нефтяной бум спал, 
самое время взяться вновь за развитие этой теории, но так, чтобы 
она наряду с денежными включила в себя культурные ценности и 
ценности окружающей среды. Историк Джон Хааг (Наас, 1981) 
в обзоре, посвященном развитию экономических идей после 
1945 г., заметил появление нового поколения экономистов, кото- 
рое не «заражено» «материалистической этикой роста: любой це- 
ной». Лауреат Нобелевской премии экономист Василий Леонтьев 
(Геопие{, 1982) сетует на то, что экономисты не способны уви- 
деть, что экономика — это «саморегулируемая система, образуемая 
очень большим числом разных, но взаимосвязанных и тем самым 
взаимозависящих действий». Он задает вопрос, «как долго иссле- 
дователи в таких соприкасающихся областях, как демография, 
социология и политика, с одной стороны, и экология, биология» 
медицина, техника и другие прикладные физические науки — С 
другой, будут воздерживаться от выражения озабоченности той 
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блестящей изоляцией, в которой находится сейчас академическая 
экономика?» Критика Леонтьева во многом совпадает с той, ко- 
торую высказывали представители упомянутой выше школы се- 
редины века. Это же недовольство слишком узкой точкой зрения 
высказывают и многие академические экологи. Однако экологи 
начинают вносить все больший вклад в экономику. В результате 
экологические концепции проникают в современные экономиче- 
ские труды, и наоборот. Знаменательно, что исследователи в 
разных областях начинают применять одни и те же аналитиче- 
ские методы. Например, использованный Леонтьевым подход с 
построением открытых моделей применяется, среди прочих, и эно- 
логами Хенноном и Финном, а системный экологический подход 
Г. Т. Одума привлекает внимание экономистов. 
Многие футурологи полагают, что необходимо расширить п 


. укрепить этику, включив в нее представление о жизнеобеспече- 


нии и других нерыночных ценностях, для того чтобы преодолеть 
пропасть между «знаю как» науки и желанием политических ли- 
деров принимать широкомасштабные решения на благо целому. 
В гл. 1 подчеркивалось важное значение «Этики земли» Леополь- 
да. Однако никто не знает, как можно личный интерес распро- 
странить на озабоченность всех глобальными проблемами, но мно- 


‚ гие об этом пишут. 


Когда «наука о доме» (Экология) и наука о «ведении домаш- 
него хозяйства» (Экономика) сольются, и когда предмет Этики 
расширит свои границы, и включит в себя наряду с ценностями, 
произведенными человеком, ценности, создаваемые окружающей 


‚ средой, тогда мы на самом деле сможем стать оптимистами отно- 
“рительно будущего человечества. 


Приложение. Краткое описание основных 
типов природных экосистем биосферы 


1. Наземные биомы 


Ключевая характеристика, позволяющая разграничивать и узна- 
вать наземные биомы, — жизненная форма (травы, кустарники, 
листопадные деревья, хвойные деревья и т. д.) растительности 
климатического климакса. Так, климаксная растительность стен- 
ного биома (злаковника) — злаки, хотя в разных частях биома 
и на разных континентах могут произрастать разные виды зла- 
ков. Итак, основа классификации — растительность климатическо- 
го климакса, однако биом включает в себя и эдафические климак- 
сы, и стадии развития, в которых во многих случаях доминируют 
иные жизненные формы. Например, степные сообщества пред- 
ставляют собой стадии развития лесного биома, а прибрежные 
леса — составная часть степного биома. Подвижные животные, 
для которых Шелфорд предложил термин «пермеанты», связыва- 
ют между собой различные ярусы и стадии развития раститель- 
ности. Птицы, млекопитающие, рептилии и многие насекомые 
свободно передвигаются между подсистемами и между развиваю- 
щимися и зрелыми стадиями растительности, а перелетные птицы 
в определенные сезоны — между биомами разных континентов. 
Во многих случаях жизненные циклы и поведение в разные сезо- 


—— 


Рис. П.4. Схематическая карта основных биомов земного шара. Обратите 
внимание на то, что только тундра и северные хвойные леса тянутся более 
или менее непрерывно вокруг всего земного шара. Другие сравнимые 
биомы (например, стени умеренной зоны или тропический дождевой лес) 
занимают изолированные пространства, следовательно, можно ожидать, 
что в них обитают экологически эквивалентные, но неродственные виды. 
Распределение главных биомов сходно с распределением основных ТИПОВ 
почв, показанным на рис. 5.22, но не совпадает с ним. (Схема основана на 
карте первичной растительности из книги: Ешев У. $., ТгеуаВа С. 1" 
Рпузса! Еешелёз оЁ Сеостарву. Мех Уотк, МеСтам-НШ, 1949.) 
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ны организованы так, что данный вид будет занимать нескольго 
часто совершенно различных типов растительности. Для наземных 
биомов характерны крупные растительноядные млекопитающие — 
олени, антилопы, бизоны, домашний скот. Многие из них отно- 
сятся к жвачным, обладающим замечательной микроэкосистемой — 
рубцом, где анаэробные микроорганизмы разрушают и обогащают 
лигноцеллюлозу, составляющую ббльшую часть растительной био- 
массы. Сходным образом, одним из основных путей потока энер- 
гии служат детритная пищевая цепь, характеризующаяся нали- 
чием грибов и почвенных животных — редуцентов, а также му- 
туалистические системы между корнями растений и микоризой, 
азотфиксаторами и другими микроорганизмами. 

Биомы мира схематически показаны на рис. П.1; сравнение 
климаграмм шести основных биомов приводится на рис. П.2. 
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Рис. П.2. Климаграммы шести основных биомов по среднегодовым темпе- 
ратурам и среднегодовому количеству осадков. (С разрешения МаЦопа! 
бе1епсе Еочидайоп.) 


Некоторые из основных биомов мира (степи, листопадные 
леса умеренной зоны, северные хвойные леса, тундра и пустыня) 
были в 70—80-е годы объектом междисциплинарного изучения- 
Эти исследования представляют собой часть вклада США в Мея- 
дународную биологическую программу (МБП). Результаты этих 
длительных интенсивных работ опубликованы в многочисленных 
статьях и сериях книг. Широкий обзор исследований МБП лан 
Блейром (Вайт, 1977) и Луксом (Гопскз, 1983). По составу фло- 
ры и фауны биогеографы разделяют мир на пять или шесть глав- 
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ных областей, которые приблизительно соответствуют основным 
континентам. Самые изолированные континенты — Австралия и 
Южная Америка; можно соответственно ожидать, что экологиче- 
ски эквивалентные виды в биомах этих континентов будут таксо- 
номически совершенно различными (см. гл. 7, разд. 5 и табл. 7.3). 


Тундры — арктическая и альпийекая (рис. П. 3) 


Между лесами на юге и шапкой полярных льдов на севере цир- 
кумполярно расположена полоса безлесной местности площадью 
примерно 2Ж10% км? (рис. П.3). Небольшие, но экологически 
сходные районы расположены в высоких горах выше границы 
леса. Такие районы, встречающиеся даже в тропиках, называются 
альпийскими тундрами. В Северной Америке и Евразии граница 
между тундрой и лесотундрой сдвинута к северу на западе, где 
теплые западные ветры смягчают климат. 

Основными лимитирующими факторами служат низкие тем- 
пературы и короткий сезон вегетации; осадков тоже может быть 
мало, но они не относятся к лимитирующим факторам, посколь- 
ку скорость испарения здесь невелика. Грунт, за исключением 
верхнего слоя толщиной в несколько сантиметров, на протяжении 
всего лета остается промерзшим. Эти постоянно промерзшие глу- 
бокие слои грунта называются вечной мерзлотой. Тундра — это в 
сущности влажная арктическая степь с растительностью, состоя- 
щей из злаков, осок, карликовых древесных растений и на более 
сухих местах — лишайников («олений мох»). Для «низменной 
тундры» (как на прибрежных равнинах Аляски) характерны 
толстая рыхлая подушка из живых и очень слабо разложившихся 
‘растений, часто пропитанная водой и испещренная небольшими 
озерцами. «Высокая тундра», особенно если рельеф хорошо вы- 
ражен, покрыта скудным покровом лишайников и злаков. Хотя 
вегетационный сезон краток, длинные летние фотопериоды спо- 
собствуют образованию в благоприятных местах, например на 
оереговой равнине мыса Барроу (Аляска), довольно большого ко- 
личества первичной продукции (до 5 г сухого вещества в день). 

Продуктивные водные (в том числе плодородный арктический 
океан) и наземные экосистемы поддерживают не только большое 
число перелетных птиц и насекомых, активных только в бесснеж- 
НЫЙ сезон, но и постоянных обитателей, которые остаются ак- 
и на протяжении всего года. Сюда относятся: овцебык, 
эвропейский северный олень, карибу, белый медведь, волки, пес- 
Зы, хищные птицы, а также лемминги и другие мелкие млеко- 


_ Ситающие, строящие ходы в толще растительности. Для крупных 


* 
“Аивотных характерны обширные миграции; «циклы» обилия мно- 
Тих более мелких животных обсуждались в гл. 6, разд. 5. Особую 


Уязвимость тундры следует иметь в виду при все возрастающей 





Рис. П.3. Вид тундры в июле (прибрежная ть ий а и 
ольской Аляска). А. Видна широка 
вательской лаборатории, мыс Барроу, о 
й системы, тянущаяся примерно 
стая низменность в верховьях речно 3 р а 
ия — арктический злак ДРироп 

от берега. Доминирующие растен р 
: иеся на пласте торфа в полу :- 

и осока Сагех адищаЙз, укоренивш р 

й основанием можно считать типи 
ной почве. Эту местность с полным Е а 
й й ндрой. На фотографии пок 
климаксной низинной прибрежной ту ен 
защищающая участок от мми 
ные квадраты и «выгородка», г а 
) . Бидна характерная полиго 

Б. Участок примерно в 16 км от берега и 

и ата. Образованию полигональных структур Е 

выклинивания льда под грунтом. Белые плоды, заметные не 

плане, — пушица Ёпорйотит зсреилсйет. (Фотографии . 

Е. Е. Меьзсв, Когапда.) 
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эксплуатации минеральных ресурсов и другой деятельности че- 
ловека, вызывающей нарушения окружающей среды. Тонкий жи- 
вой покров летко разрушается и медленно восстанавливается _ 
Строительство трубопровода на Аляске преподало нам много на- 
глядных уроков. 


Биомы северных хвойных лесов (рис. П. 4) 


Широким поясом вытянулись через всю Северную Америку и: 
Евразию области северных вечнозеленых лесов. Горные районы, . 
занятые таким лесом, встречаются даже в тропиках. Доминирую-. 
щая жизненная форма представлена здесь хвойными вечнозеле- 
ными деревьями, особенно елью, пихтой и сосной (Ресеа, Ащез, 
Ртиз). На протяжении всего года в таких лесах царит густая’ 
тень, поэтому кустарниковый и травяной ярусы обычно развить» 
слабо. Однако сплошной зеленый покров, содержащий хлорофилл,. 
сохраняется круглый год, и поэтому, несмотря на низкую темпе- 
ратуру в течение половины года, для этого биома характерен до- 
статочно высокий уровень годовой продукции. Хвойные леса — 
самые крупные в мире поставщики лесоматериалов. Хвоя разла- 
гается очень медленно, поэтому почва имеет характерный подзо- 
листый профиль {см. рис. 5.18). В почве обитает многочисленное. 
население мелких животных, но крупных животных мало (по 
сравнению с почвами листопадных лесов или степей). Многие из: 
крупных травоядных позвоночных, таких, как лось, заяц-беляк и. 
тетерев, зависят, по крайней мере частично, от развивающихся’ 
широколиственных сообществ. Семена хвойных служат важным 
источником существования многих животных, таких, как белки, 
чижи, клесты. 

Как ив тундре, здесь сильно выражены сезонная периодич- 
ность и колебания численности многих популяций. Классический 
пример — циклы численности зайца-беляка и рыси (см. рис. 6.15). 

хвойных лесах наблюдаются вспышки численности жуков-ко- 
роедов и насекомых-дефолиантов (пилильщиков, почкоедов 
и т. п.), особенно там, где в древостое доминируют всего один: 
или два вида. Такие вспышки, однако, как описано в гл. 6, разд. 5,. 
Являются частью непрерывного цикла развития, к которому адан- 
Тирована экосистема хвойного леса. 

ругой тип хвойного леса встречается вдоль западного побе-. 
режья Северной Америки, от центральной Калифорнии до Аляски, 
де температуры выше, сезонные ее колебания относительно ма. 
ЛЫ, а влажность очень высока. Эти леса, хотя в них и доминируют- 
хвойные, флористически совершенно отличаются от обычной се-. 
Зерной тайги. Следовательно, эти «дождевые леса умеренной зо-— 
4, как их часто называют, могут с достаточным основанием 
рассматриваться как отдельный тип биома. 


ИИ ча. 





Рис, П.А. Три типа хвойных лесов. А. Высокогорный лес из ели Энгельман- 
ча и пихты субальпийсКой в Колорадо. Обратите внимание на мощный 
<лой подстилки, который накапливается вследствие низких температур и 
длительного снежного ИеРИода. Б. Ельник в шт. Айдахо с одной из основ- 
ых стадий развития —^ °СИННиком. Осенью листья осин становятея золо- 


Жисто-келтыми (светлый деревья слева и в центре фотографии). 
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В. Пример влажного хвойного леса, который часто называют дождевым 
лесом умеренной зоны (заповедник Олимпик, шт. Вашингтон). Обратите: 
внимание на величину деревьев, пьииный ковер папоротников и других 
травянистых растений и эпифитные мхи, обрамляющие сучья деревьев. 


С разрешения службы леса США.) 


Этот лес достигает наибольшего развития в районе Пьюджет- 
Саунда, где доминируют в основном четыре вида — западная теу- 
"а (Тзиза реет орйуЦа), западная туя (Та рИсаа), пихта ве- 
чикая (Аез втапа:5) и лжетсуга (Рхенаовика доп ай). По- 
следний вид преобладает в более сухих местообитаниях или 
‘Убклимаксах влажных местообитаний. Южнее произрастают ве- 
Тичественные секвойин бедиоа, а севернее — ситхинская ель Рёсех 
“Исретз15. В отличие от более сухих и более северных хвойных 
Лесов в Этом лесу всюду, куда проникает хоть немного света. 
Хорошо развита растительность нижних ярусов, обильны мхи и 
ее влаголюбивые низпие растения. Эпифитные мхи пред- 
Вых и ют здесь экологический эквивалент эпифитных бромелие- 

лажных тропических лесов. Биомасса продуцентов в этом 
ее огромна, и, как легко себе представить, продукция строевого, 
“ели единицы площади потенциально может быть очень м 
О возобновление растений и а — 
ент с элементов, Как и во всех экосистемах, где большой пр 

иогенных элементов связан в биомассе, существует серьез- 





| з “ оке 
*Рие. П.5. Климатический, эдафический и пирогенный т на ней ра 
“США. А. Девственный листопадный лес на западе Северной а. 
климатический климакс. Б. Эдафический климакс — болотистый ры 
юного дерева (М№у55а) с бахромой эпифитного «испанского мха» 
‚в затопляемой долине реки Саванна, 
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В. Остатки пирогенного климаксного леса длиннохвойной сосны близ То- 
масвилла, шт. Джорджия. Использование частых контролируемых пожаров 
сохраняет открытый, парковый облик и предотвращает вторжение лист- 
венных деревьев, не выносящих пожара. 


ная опасность истощения этих ресурсов в будущем вследствие 
Чрезмерной эксплуатации. 

Другие подразделения биома северных хвойных лесов, которые 
можно рассматривать как отдельные биомы, — это леса карлико- 
вой сосны и можжевельника, или «карликовых хвойных», и леса 
желтой сосны, растущие на промежуточных высотах между сте- 
ями и зоной елей в Колорадо, Юте, Нью-Мексико и Аризоне 


Лиетопадные леса умеренной зоны (рис. П. 5) 


Сообщества листопадных лесов занимают области с большим 
Оличеством равномерно распределенных осадков (750—1500 мм) 
во Меренной температурой, для которой характерны четкие се- 

Ные колебания. Первоначально Умеренные листопадные леса. 
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покрывали весь восток Северной Америки, всю Европу, часть 
Японии, Австралии и южную оконечность Южной Америки. Та- 
ким образом, биомы листопадных лесов в большей степени изо- 
лированы друг от друга, чем тундра ин северные хвойные леса. 
Их видовой состав, несомненно, должен отражать эту степень изо- 
ляции. Поскольку в таких лесах деревья и кустарники в течение 
части года лишены листьев, контраст между зимой и летом очень 
велик. Травянистый и кустарниковый ярусы, а также почвенная 
биота развиты хорошо. Многие растения дают сочные мясистые 


плоды и орехи, нанример желуди или буковые орешки. Животное 


население первоначальных лесов Северной Америки представленс 
виргинским оленем, медведем, серой и черной белкой, серой ли- 
сицей, рыжей рысью и Дикой индейкой. Характерные мелкив 
птицы зрелых стадий — красноглазый виреон, большой американ- 
ский дрозд, американская хохлатая синица, желтоголовая амери- 
канская славка и Несколько видов дятлов. Развитие листопадных 
лесов умеренной зоны представляет собой длительную сукцессию, 
которая рассматривалась в гл. 8, разд. 1 (см. табл. 8.2). Для 
ранних сукцессионных стадий характерна растительность пере- 
ходных степей или залежей, на промежуточных стадиях частс 
выделяются сосны. 

Листопадные леса умеренной зоны представляют собой наи- 
более важные биотические области мира, так как именно в этих 
районах цивилизация достигла наибольшего развития. В резуль- 
тате этот биом сильно изменился под влиянием человеческой 
деятельности, его большая часть замещена культурными сообще- 
ствами или сообществами лесных опушек. 

Листопадные леса Северной Америки подразделяются на мно 
го важных типов, являющихся разными климаксными типами ле- 
сов. Вот некоторые из них: 
буково-кленовый лес на севере центральных районов США; 
кленово-липовый лес в шт. Висконсин и Миннесота; 
дубово-гикориевый лес в западных п южных штатах; 
дубово-каштановый лес Аппалачеких гор (теперь это главным 
образом дубовый лес, так как каштан уничтожен паразитическим 
грибом); 
различные смешанные мезофитные леса Аппалачского плато; 
эдафический сосновый лес на юго-востоке прибрежной равнины, 
который сохраняется благодаря ножарам и бедной песчаной поч- 
ве (на бедных почвах вечнозеленые леса обладают конкурентным 
преимуществом перед листопадными лесами). 

Каждый из этих типов леса имеет свои отличительные черты, 
но многие оргавизмы, особенно крупные животные, распростра- 
нены в пределах двух илп более типов («связующие» виды). Лис- 
топадные леса Запалной Европы относительно бедны видами (1сС- 
ходное разнообразие снизилось в результате оледенения). На- 
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против, смешанный мезофитный лес на юге Аппалачей (здесь 
не было оледенения) и сравнимые с ним леса Восточной Азии — 
самые богатые видами среди лесов умеренной зоны мира. 


Степи умеренной зоны (рис. П. 6) 


Степи умеренной зоны расположены там, где выпадает проме- 
жуточное между пустынями и лесами количество осадков (250— 
750 мм); существование степей в этих условиях зависит от тем- 
пературы, сезопного распределения осадков и влатоемкости поч- 
вы. Упоминавшиеся уже исследования в рамках МБП показали, 
что ключевым фактором здесь является влажность почвы, в част- 
ности потому, что она лимитирует микробное разложение и воз- 
врат в круговорот биотенных элементов. Обширные степные про- 
странства занимают внутренние части Евразийского и Североаме- 
риканского континентов, юг Южной Америки (аргентинские пам- 
пасы) и Австралию. 

В Северной Америке биом степей подразделяется (с востока 
ва запад) на следующие зоны: высокотравные, смешанные, низ- 
котравные и кустисто-злаковые прерии. Эта зональность опреде- 
ляется градиентом количества осадков, который одновременно 
является и градиентом уменьшения первичной продуктивности. 
Ниже приводится перечень некоторых наиболее важпых видов 
многолетников, сгруппированных по высоте надземных частей. 

1. Высокие злаки (от 150 до 240 см) — бородач (Апагоровоп 
&етата?), просо (Ратсит итванит), индейская трава (ботейаятит 
пшапз) и в низинах брагнпа ресйпаа. 

2. Средние злаки (от 60 до 120 см) — малый бородач (Апаго- 
робот 5соратиз), ковыль (5Нра зращеа), спороболус (бротобошз 
йеето1ер15), пырей (Аеторугов зтийй), тонконог (Коёета стза- 
а), индейский рис (Огу20рзё5) и многие другие. 

3. Низкие злаки (от 15 до 45 см) — бизонова трава (ВисШое 
Часу1о14ез), голубая грамова трава (Вошеопа &тасИ!5), другие 
виды грамовой травы (Бощериа зр.), интродуцированпые мятлик 
(Роа) и костер (Вготиз зр.). 

Корни большинства видов глубоко (до 2 м) проникают в поч- 
ВУ, и масса корней климаксных многолетников в несколько раз 
Превызпает массу пх надземных частей. Большое значение имеет 

орма роста корней. Некоторые из упомянутых видов, например 
родач, бизонова трава и пырей, образуют подземные корневища 


`® формируют таким образом дернину. Другие виды, такие, как 
‚ Малый бородач, тонконог, ковыль, кустятся и растут куртинами. 


Эти две жизненные формы можно найти во всех зонах, но кусто- 


’ВыЫе злаки преобладают в более засушливых областях, где степь 


‘Переходит в пустыню. 





Рис. П.6. Естественный злаковник умеренной зоны в центральной части 
Северной Америки с двумя видами травоядных млекопитающих. А. Зла- 
ковник с умеренным выпасом в Национальном резервате Ред-Род-Лейк, 
Монтана; видно небольшое стадо вилорогих антилоп. Б. Низкотравный 
злаковник в Национальном парке Уэйнрайт, пров. Альберта, Канада, со 
стадом бизонов. Животное в центре «принимает пылевую ванну». Старые 
«бизоньи ванны» можно обнаружить в прерии через много лет после ис- 


требления бизонов. 
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Разнотравье (сложноцветные, бобовые и т. п.) составляют 
обычно лишь малую часть биомассы продуцентов климаксной сте- 
пи, но встречаются неизменно. Некоторые виды особенно интерес- 
ны как индикаторы стресса. Усиление выпаса, засуха или обе эти 
причины увеличивают процент разнотравья, что выражено также 
на ранних стадиях сукцессии. Вторичная сукцессия в степном 
биоме и ритмические изменения растительности на протяжении 
влажного и сухого сезонов были описаны ранее в гл. 8, разд. 1. 
Те, кто путешествует на автомобиле по континентальным районам 
США, должны помнить, что живописные однолетние травы на 
обочинах дорог, такие, как солянка (541501а) и подсолнечник 
(Нейатйиз), обязаны своим «процветанием» постоянному раз- 
рушению почвы, чему способствуют ремонтные работы на ско- 
ростных дорогах. 

Обширные пространства степей, особенно высокотравных пре- 
рий, в настоящее время заняты посевами зерновых, культурными 
пастбищами или древесной растительностью. Сейчас трудно найти 
первоначальную, или девственную, высокотравную прерию, и там, 
где она сохраняется для научных и учебных целей (как в арборе- 
туме Висконсинского университета}, ее нужно время от времени 
выжигать, чтобы сохранить специфику этого биома. 

В хорошо развитом степном сообществе есть виды с различ- 
ными температурными адаптациями; одна группа растет в холод- 
ные сезоны (весной и осенью), другая — в теплый (летом). Степь 
в целом «скомпенсирована» ло температуре, что удлиняет период 
первичного продуцирования. Роль в этой адаптации Сз- и Се-типов 
фотосинтеза обсуждалась в гл. 2, разд. 5 (см. табл. 2.2). 

В степном сообществе развивается почва, полностью отличная 
от лесной, даже если оба сообщества стартовали на одной и той 
же материнской породе. Так как злаки по сравнению с деревьями 
живут недолго, почву обогащает большое количество органическо- 
го вещества. Первая фаза разложения протекает быстро, в резуль- 
тате образуется мало подстилки, но много гумуса, иными словами, 
скорость гумификации велика, а минерализации мала. В итоге 
степная почва может содержать в 5—40 раз болыше гумуса, чем 
лесная, как видно при сравнении профилей на рис. 5.18. Темная 
степная почва лучше других подходит для произрастания куку- 
рузы, пшеницы и других зерновых, представляющих собой виды 
культурных злаков. 

Пожары помогают степной растительности конкурировать с 
лесной в теплых или влажных районах. Характерная особенность 
степей — наличие крупных травоядных. «Экологические эквива- 
ленты» бизонов, антилоп и кенгуру в степях разных биогеогра- 
Фических областей отмечались на с. 125, Крупные травоядные 
Представлены двумя «жизненными формами»: бегающей, к кото- 
рой относятся только что упомянутые животные, и роющей, к ко- 
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торой относятся суслики и луговые собачки. Когда природные 
степи превращаются в пастбища, то присущие им виды травояд- 
ных животных заменяются домашними: коровами, лошадьми, ов- 
цами и козами. Поскольку степи адаптированы к мощному пото- 
ку энергии, проходящему через пастбищную пищевую цепь, таков 
переключение экологически безвредно. Однако люди постоянно 
страдают от «трагедии общин», допуская чрезмерный выпас и 
выпахивание. Гаким образом, многие стени превратились в на- 
стоящее время в созданные руками человека пустыни, которые 
трудно вернуть вновь к состоянию степей. Например, Морелло 
{МогеПо, 1970) сообщает, что в аргентинских пампасах в резуль- 
тате интенсивного выпаса коров количество способных гореть ве- 
ществ сократилось настолько, что не осталось пищи пожарам, 
необходимым для поддержания покрова злаков. Это привело к 
преобладанию колючих кустарников, рост которых прежде сдер- 
живался периодическими пожарами. Единственный путь восста- 
новления продуктивности пастбищ — затрата энергии топлива для 
механического удаления и выжигания древесной растительности, 
Описанная ситуация — пример такого антропогенного изменения 
растительности, которое можно сделать обратимым только доро- 
гой ценой. 


Тропические степи и саванны (рие. П.7) 


Тропические саванны (степи с редкими деревьями или груп- 
пами деревьев) расположены в теплых областях, где в год выпа- 
дает большое количество осадков (1000—1500 мм), но имеется 
один или два продолжительных сухих сезона, когда возникают 
пожары, представляющие собой важный фактор окружающей 
среды. Самая обширная область этого типа находится в Централь- 
ной и Восточной Африке, но довольно значительные области тро- 
пических саванн (2тазз]ап@) встречаются также в Южной Аме- 
рике и Австралии. Поскольку и деревья, и злаки должны быть 
устойчивыми к засухе и пожару, растительность состоит из не- 
большого числа видов, что составляет разительный контраст © 
расположенными рядом экваториальными лесами. В покрове до- 
минируют знаки, принадлежащие к таким родам, как Ращсйт, 
Рептзеньт, Апаторовоп, Гпрегаща. 

Вместе с тем редкие разбросанные деревья принадлежат К 
видам, отличным от тех, что растут в дождевом лесу. Ландшафт 
африканской саванны усеян колючими и живописными акациями 
и другими деревьями и кустарниками, относящимися к семейству 
бобовых, баобабами (Адапзота), древовидными молочаями (эко- 
логические эквиваленты кактусов) и пальмами. Часто на боль“ 
ших пространствах доминирует один вид деревьев и злаков. 
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Рис. П.7. Тропическая саванна в Восточной Африке (Найроби). Характер- 
ные черты этого биома — травы, редкие деревья причудливой Формы, 
пожары в сухой сезон и обилие видов крупных травоядных млекопитаю. 


щих (показана газель Томсона). (Фот } 
Зафаг1з, Г4а.) ). (Фотографии Ропа!4 1. Кег; Кег, Роупеу 


Африканская саванна не имеет себе равных по численности 
и разнообразию популяции копытных. Здесь пасутся или объеда- 
ют деревья многочисленные виды антилоп (включая гну), зебры 
и жирафы, а в тех местах, где эту «крупную дичь» не вытеснил 
человек со своим домашним скотом, на нее охотятся львы и дру- 
гие хищники. Мутуализм между травоядными и травами довольно 
подробно обсуждался в гл. 3 нас. 163. Насекомые наиболее 
обильны во время влажного сезона, когда гнездится большинство 
птиц; рептилии же активнее во время сухого сезона. Следова- 
тельно, сезонность определяется дождями, а не температурой 
Как в степях умеренной зоны. 
амые древние ископаемые остатки человека найдены в Вос- 
ой Африке, однако мы не знаем, была ли эта область на 


з 
е развития человечества засушливее или более влажной, чем 
ойчас, 


точн 


Чапараль и жеетколистные леса (рис. П. 8) 


_ а с мягким умеренным климатом, где обильны зимние 
Зе ты лето сухое, растительность состоит из деревьев или 
т рников (или тех и других) с жесткими толстыми вечнозеле- 

и листьями (рис. П.8). В данный раздел мы включили рас- 
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Рис. 18. А. Общий вид поросших чапаралем холмов в Калифориии. Б. БорР” 
ба с небольшим пожаром в растительности пирохенного тина. 


. 
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тительность от прибрежного чапараля, в котором преобладают 
кустарники, до «широколиственно-склерофильных» лесов, в кото- 
ых преобладают вечнозеленые деревья небольшой или средней 
величины. «Картина» климата одной из областей с зимними дож- 
дями дана на рис. 5.14. Сообщества чапараля широко распростра- 
нены в Калифорнии и Мексике, по берегам Средиземного моря, 
в Чили и вдоль южного берега Австралии. В зависимости от 
области и местных условий доминировать могут многие виды 
растений. Все виды обладают микоризой, и у многих имеются 
клубеньки с азотфиксирующими актиномицетами. Оба варианта 
мутуализма способствуют выживанию в жестких условиях среды. 
Пожары — важный фактор, способствующий доминированию кус- 
тарника, а не деревьев. Чапараль как пример «пирогенной эко- 
системы» и циклического климакса рассматривался в гл. 5, с. 314, 
гл. 7, ©. 107, и гл. 8, с. 172. 

В Калифорнии чапараль покрывает склоны и каньоны на 
площади 2—3 млн. га. Обычными кустарниками являются чамисо 
(А4епозюта) и толокнянка (Атсюзарйу10$), которые образуют 
тустые заросли; характерны также разные виды вечнозеленых 
дубов и других кустарников и деревьев. Дождливый сезон, когда 
происходит рост, продолжается обычно с ноября по май. В чапа- 
рале в этот период живут чернохвостый олень и многие птицы; 
с наступлением жаркого сухого лета они откочевывают к северу 
или в горные районы. Постоянно живущие в чапарале позвоноч- 
ные невелики и имеют тусклую окраску, гармонирующую с низ- 
корослым лесом. Характерны мелкий кролик Бахмана (5у12Йагиз 
фасйтап1), древесные крысы, бурундуки, ящерицы, мелкие во- 
робъиные и тауи, И концу вегетационного сезона плотность по- 
пуляции гнездящихся птиц и размножающихся насекомых бывает 
довольно высокой; в конце сезона роста, когда высыхает расти- 
тельность, численность популяций уменьшается. Именно в этот 
сезон часто возникают пожары, которые с невероятной быстротой 
очищают склоны (и пригородные районы в южной Калифорнии). 

осле пожара с первыми дождями в чапарале начинают усилен- 
но расти кустарники, достигая за ‘45—20 лет максимальной вели- 
чины. 

Жестколистные леса в средиземноморских областях с зимними 
Пождями носят местное название «маки»; в Австралии подобная 
растительность с доминирующими деревьями и кустарниками из 
Рода Еис@ур из называется «мали-скрэб». Не удивительно, что 
австралийские эвкалипты хорошо себя чувствуют в Калифорнии, 
Куда их активно интродуцировали и где они в значительной сте- 
цени заменили в городах местные виды древесной растительности. 





Рис. П.9. Три типа пустынь на западе Северной Америки. А. ие 
«жаркая» пустыня на юге Аризоны с преобладанием ый Е 
ника (Гаггеа). Обратите внимание на характерную форму р т а 
кустарников (многочисленные Е т р в 

омерное распреде : $ . В. о 
Поти Аню. расположенная на несколько большей ма 
сколькими формами кактусов, разнообразными пустынными о ней 
и небольшими деревьями. Это одно из мест, т для межд 
нарного изучения по МБП. (Фотография В. Н. СВечу.) 


Х 
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В. «Холодная» пустыня на востоке шт. Вашингтон с преобладанием полы- 
ни (АЧетза). Фотография сделана весной во время максимума первичной 
продукции, когда ночва между кустами и вокруг них покрыта ковром одно- 
летних злаков и трав. Показан момент экснеримента с введением радиоак- 
тивной метки, проводимого для получения сравнительных оценок потреб- 


ления элементов питания кустарниками и однолетниками. (Фотография 
Напога Атос Ргодис4з ОрегаНоп.) : 


Пустыни (рис. П. 9) 


Пустыни встречаются в общем в тех областях, где в год выпадает 
меньше 250 мм осадков. Иногда к пустыням относят области и с 
ольшим количеством осадков, но эти осадки распределены очень 
неравномерно (рис. П.9). Скудость осадков может быть вызвана: 
высоким субтропическим давлением (Сахара и австралийские 
пустыни); 2) географическим положением в области «дождевой 
тени» (пустыни на западе Северной Америки; см. рис. 5.14); 
большой высотой местности (пустыни Тибета и Боливии, Го- 
и). В большинстве пустынь в течение года выпадает какое-то 
Количество дождей, и имеется хотя бы редкая растительность, 
сли эдафические условия субстрата не оказываются очень небла- 
гоприятными (например, подвижные песчаные дюны, барханы). 
9-видимому, единственные места, где дождей выпадает очень 
ре или они не вынадают совсем, — это центральная Сахара и 
Устыня на севере Чили. Характеристики климата пустыни 
Ю0-Мексико приведены на рис. 5.14 (см. также рис. П.2) 


968 Приложение 


Вальтер (\М/’аИег, 1954) измерил чистую продукцию ряда пус- 
тынных и полупустынных сообществ, расположенных вдоль гра- 
диента количества осадков в юго-западной Африке. Оказалось, 
что годовая продукция сухого вещества представляет собой ли- 
нейную функцию количества осадков. Это иллюстрирует «жест- 
кость» действия влажности как главного (ведущего) лимитирую- 
щего фактора. Чистая годовая первичная продукция составляет 
в пустынях менее 1000 кг сухого вещества с гектара, или около 
200 ккал/м? (см. рис. 3.7 и табл. 3.7). 

В условиях орошения пустынь, когда вода перестает быть 
лимитирующим фактором, первостепенное значение приобретает 
тип почвы. Если текстура почвы и содержание элементов пита- 
ния в ней благоприятны, то вследствие обилия солнечного света 
оводненные пустыни могут быть крайне продуктивными. Однако 
из-за высокой стоимости строительства и эксплуатации иррига- 
ционных систем удельная стоимость выращенной продукции мо- 
жет быть очень высокой. Через такую экосистему нужно пропус- 
кать очень болышие количества воды, в противном случае в почве 
будут накапливаться соли (вследствие высокой скорости испаре- 
ния), которые станут лимитировать продуктивность. По мере 
«старения» орошаемой экосистемы потребности в воде растут. Это 
вызывает «спираль инфляции»; возникает необходимость в строи- 
тельстве новых водоводов, что увеличивает стоимость продукции 
и ведет к более интенсивной эксплуатации подземных и горных 
водных ресурсов. В пустынях Старого Света легко найти разва- 
лины древних оросительных систем. Во многих случаях никто 
не знает, почему они пришли в упадок и почему «райские сады» 
опять превратились в пустыню. Эти руины должны служить нам 
по меньшей мере напоминанием того, что орошенная пустыня 
не будет процветать бесконечно, если игнорировать основные за- 
коны развития экосистемы. . 

Существуют три жизненные формы растений, адаптированные 
к пустыням: 4) однолетники, избегающие засухи тем, что они 
растут только при достаточной влажности (см. т. 1, с. 267); 
2) суккуленты, такие, как кактусы, характеризующиеся сохраня- 
ющим влагу САМ-фотосинтезом (т. 1, с. 46) и накапливающие 
воду; 3) пустынные кустарники, у которых многочисленные от- 
ходящие от короткого основного ствола ветви несут мелкие тол- 
стые листья. Во время длительного засушливого сезона эти листья 
опадают. Пустынные кустарники всего мира весьма сходны по 
внешнему виду, хотя могут принадлежать к различным таксоно- 
мическим группам (еще один четкий пример экологической экви- 
валентности). 

Для пустынных кустарников характерно очень своеобразное 
распределение: редкие отдельные растения разбросаны далеко 
друг от друга с обширными пустынными пробтранствами между 
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ними. В некоторых случаях определенную роль в поддержании 
дистанции между растениями играют антибиотики. Однако всегда 
разреженность снижает конкуренцию за скудные ресурсы, иначе 
интенсивная конкуренция за воду могла бы привести к гибели 
или задержке роста всех растений. 

На основе температурного режима удобно различать два типа 
пустынь: жаркие и холодные, хотя такая классификация несколь- 
ко произвольна. Доминирующий вид в жаркой пустыне на юго- 
западе Северной Америки представлен креозотовым кустарником 
[иитеа, а в расположенных севернее холодных пустынях Большого 
Бассейна — полынью (Апетиза). В южных областях широко рас- 
пространен также колючий шалфей (Ётапзета), тогда как на 
высокогорьях, где влаги немного больше, характерными компо- 
нентами являются гигантский кактус байиато и пало верде. Вос- 
точнее к пустынным кустарникам примешивается большое коли- 
чество злаков и пустыня переходит в полупустыню. В холодных 
пустынях, особенно на щелочных почвах внутренних водосборных 
бассейнов, обширные площади заняты солянками сем. СЬепоро1а- 
сеа, в частности видами родов Ай ех, Стада, Еитона, багсо- 
фаз. 

Солянки не менее широко распространены в аридных районах 
а других частей света. В мексиканской пустыне наибольшего 
развития достигает жизненная форма суккулентов, включая как- 
тусы, древовидные юкки и агавы. Некоторые их виды проникают 
в кустарниковые пустыни Аризоны и Калифорнии, но в холодных 
пустынях такая жизненная форма не имеет смысла. Однолетние 
травы и злаки создают замечательное зрелище во всех пустынях 
во время короткого влажного периода. Обширные участки «голо- 
го грунта» пустынь не обязательно лишены растений. Здесь могут 


‘существовать мхи, водоросли и лишайники; на песках и других 


типах тонкодисперсной почвы они образуют стабилизирующую 
корку. Сине-зеленые водоросли (часто в составе лишайников) 
имеют большое значение как фиксаторы азота. 

Животные пустыни, каки растения, по-разному адаптированы 
К недостатку воды. Пресмыкающиеся и некоторые насекомые 
«преадаптированы», так как они обладают непроницаемыми по- 
кровами и выделяют сухие экскреты (мочевую кислоту и гуанин). 
Пустынные насекомые защищены от испарения особыми водоне- 
проницаемыми при высокой температуре веществами. Полностью 
Устранить испарение с поверхности дыхательных путей невоз- 
можно, однако у пустынных насекомых оно сведено к минимуму 
благодаря особой системе внутренних дыхалец. Следует заметить, 
что образование метаболической воды (в результате расщепления 
Углеводов), которое часто бывает единственным ее источником, 
<амо по себе не является адаптацией. Адаптация состоит в спо. 
хобности сохранять эту воду или, как это наблюдается у жуков- 





Рис. П.10. Тропические леса. А. Вид сверху на листопадный низинный © 
в Паваме. Выделяются высокие деревья с белыми стволами, ее 
листву в сухой сезон; они возвышаются над и а НЕ 
вечнозеленых деревьев и пальм. (Фотография С. С 18, нь ты, 
университет шт. Джорджия.) Б. Горный дождевой лес в р то 
Видно обилие эпифитов, что характерно для дождевых горных ТО 
влажных тропиках. (Фотография Е. Р. О4ит.) В. нм я и 
зано основание ствола дерева в том же горном лесу в Пуэрто-Рико; Е 
масса мелких надземных корней, которые проникают _ У 

в почву, как в лесах умеренной зоны). (Фотография Е. Р. Ода.) 
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чернотелок (характерных обитателей пустыни), в способности к 
усиленному образаванию метаболической воды при низкой влаж- 
ности. Млекопитающих как труппу нельзя считать хорошо адап- 
тированными к условиям пустыни, так как они выделяют моче- 
вину, что связано с нотерей большого количества воды. Все же 
некоторые виды приобрели удивительные вторичные адаптации, 
К таким млекопитающим в Новом Свете принадлежат грызуны 
из сем. Нееготу1Чае, особенно кенгуровая крыса (Рродотиуз) 
и карманчиковая мышь (Ретовпа из), а в пустынях Старого 
Света — тушканчики {Приз сем. О!{ро419ае). Эти животные могут 
неопределенно долго существовать на сухих семенах и вовсе 
не нуждаться в воде для питья. Днем они остаются в норах и 
сохраняют воду, выделяя очень концентрированную мочу и не 
расходуя воду на терморегуляцию. Следовательно, адаптация этих 
животных к жизни в пустыне носит не только физиологический, 
но и поведенческий характер. Другие пустынные грызуны, на- 
пример древесные крысы (Меоюта), не могут существовать ис- 
ключительно на сухой пище, но выживают в некоторых частях 
пустыни, поедая суккулентные кактусы или другие запасающие 
воду растения. Должен пить даже верблюд, но верблюды могут 
длительное время обходиться без воды потому, что их ткани 
устойчивы к повышению температуры тела и к такой степени 
дегидратации, которая была бы смертельна для большинства жи- 
вотных. (Кстати, верблюды не запасают воду в своих горбах, 
как это принято считать.) 


Полувечнозеленые сезонные тропические 
леса (рис. Н. 10, 4) . 


Сезонные тропические леса, в том числе муссонные леса тропиче- 
ской Азии, произрастают в областях с влажным тропическим кли- 
матом, где выражен сухой сезон, во время которого некоторые или 
все деревья теряют листву (в зависимости от продолжительности 
Ч резкости сухого сезона). Ключевым фактором здесь являются 
строгие сезонные колебания в выпадении довольно обильных в 
течение года осадков. Там, где продолжительность сухого и влаж- 
ного периодов примерно одинакова, сезонность проявляется так 
Же, как в листопадном лесу Умеренной зоны, причем «зима» здесь 
соответствует сухому сезону. В сезонном лесу Панамы, показан- 
Ном на рис. П.10, А, крупные, возвьмиающиеся над пологом де- 
ревья теряют листву во время сухого сезона, а пальмы и другие 
деревья из нижних ярусов сохраняют листья {отсюда термин 
«Полувечнозеленый»). По своему видовому богатству сезонные 
Тропические леса занимают второе место после дождевых 
Лесов. , 


272 Приложение 


Тропические дождевые леса (рие. П. 10, Би В) 


Разнообразие жизни достигает, по-видимому, максимума в широ- 
колиственных вечнозеленых дождевых тропических лесах, ко- 
торые расположены на малых высотах полосой вдоль экватора. 
Дождей выпадает от 2000 до 2250 мм в год; в течение года от- 
мечается один или несколько относительно «сухих» сезонов 
(120—130 мм в месяц или меньше). Дождевые леса встречаются 
в трех главных областях: 1) бассейны Амазопки и Ориноко в 
Южной Америке (крупнейший сплошной лесной массив) и Цент- 
ральноамериканский перешеек; 2) бассейны Конго, Нигера и 
Замбези в Центральной и Западной Африке и Мадагаскар; 3) об- 
ласти Индо-Малайская и Борнео—Новая Гвинея. Эти области 
отличаются друг от друга по видовому составу (так как находят- 
ся в разных биогеографических областях), но сходны по структу- 
ре и экологии лесов. Различия в температуре между зимой и 
летом выражены не столь сильно, как между ночью и днем. Се- 
зонная периодичность размножения и других жизненных функций 
растений и животных в значительной степени связана с колеба- 
ниями количества осадков или же регулируется внутренними 
ритмами. Например, некоторые деревья сем. \Упиегасеае растут 
непрерывно, тогда как для других видов этого же семейства ха- 
рактерен периодический рост с образованием годичных колец. 
Птицы дождевого леса также, по-видимому, нуждаются в периоде 
«покоя», поскольку размножение у них часто происходит с пе- 
риодичностью, которая не связана с сезонами. Дождевой лес 
характеризуется очень сильно выраженной ярусностью. Деревья 
обычно формируют три яруса: 1) редкие очень высокие деревья, 
которые возвышаются над общим уровнем полога; 2) полог, об- 
разующий сплошной вечнозеленый покров на высоте 25-35 м; 
3) нижний ярус, который становится густым только там, где 
имеются просветы в пологе. Корни у высоких деревьев неглубо- 
кие; утолщенная нижняя часть ствола выполняет функцию 
«контрфорса». Изобилие лазящих растений, в частности древес-- 
ных лиан и эпифитов, таково, что они часто скрывают контуры 
деревьев. Следует особо упомянуть «фикус-душитель» и другие 
деревянистые лианы. Число видов растений очень велико; частс 
на нескольких тектарах можно встретить больше видов деревьев. 
чем во флоре всей Европы. 

В отличие от лесов умеренной зоны, где жизнь приурочена к 
надпочвенному уровню, в дождевом лесу значительно большая 
доля животных обитает в верхних ярусах растительности. Напри- 
мер, в Британской Гвиане на деревьях живет больше 50% мле- 
копитающих. Кроме древесных млекопитающих здесь в изобилии 
встречаются хамелеоны, игуаны, гекконы, древесные змеи, лягуш- 
ки и птицы. Важную экологическую роль играют муравьи и 
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прямокрылые, а также дневные и ночные бабочки. В таких лесах 
широко распространен симбиоз между животными и эпифитами. 
По отношению к фауне также справедливо утверждение, что она, 
как и флора, необычайно богата видами. Например, на 15 км? 
в Барро-Колорадо, хорошо изученном участке дождевого леса в 
зоне Нанамского канала, насчитывается 20000 видов насекомых, 
тогда как на территории всей Франции их всего несколько сотен. 
Разнообразные архаичные типы животных и растений выжили в 
многочисленных экологических нишах неизменяющейся среды. 
Многие ученые полагают, что для тропического леса характерна 
высокая скорость эволюционных изменений и видообразования, 
поэтому такие леса стали местом возникновения многих видов, 
вошедших позднее в состав более северных сообществ. В настоя. 
щее время ученые всего мира озабочены необходимостью сохра- 
нения больших пространств тропических лесов в качестве «ре- 
сурса генов» (см. с. 146—150). 

Основной источник пищи животных в тропических лесах — 
плоды и термиты. Обилие птиц в этих лесах объясняется тем, что 
многие из них растительноядные; это питающиеся плодами по- 
пугаи, птица-носорог, туканы, котинги, трогоны и райские птицы. 
Поскольку «чердаки» джунглей перенаселены, многие птицы вьют 
себе висячие гнезда, а насекомые строят висячие коконы, что 
спасает их от армии муравьев и других хищников. Хотя известно 
несколько видов ярких птиц и насекомых, обитающих в более 
открытых местах, основная масса животных дождевого леса не- 
приметна, и многие из них ведут ночной образ жизни. 

В горных районах тропиков расположен горный дождевой лес, 
который представляет собой разновидность низинного дождевого 
леса с некоторыми характерными особенностями. По мере про- 
движения в горы лес становится все более низкорослым, и эпи- 
фиты составляют все болыпую долю автотрофной биомассы; эта 
тенденция достигает кульминации в карликовом лесу горной ги- 
леи. Функциональная классификация дождевых лесов может быть 
основана на дефиците насыщения, так как он определяет транс- 
пирацию, от которой в свою очередь зависит биомасса корней и 
зысоты деревьев. Еще одна разновидность дождевого леса встре- 
Чается вдоль берегов затапливаемых речных долин; это так на- 
зываемый галерейный лес, или прибрежный лес. 

Замечательным свойством дождевых лесов является эффек- 
тивный прямой возврат в круговороты биогенных элементов, осу- 
Ществляемый мутуалистическими микроорганизмами. Именно 

агодаря этому на скудных почвах лесА растут так же пышно, 
как и на более плодородных. Эта особенность более подробно об- 
“Уждалась в гл. 4, разд. 7. 
а местах, где дождевой лес уничтожен, часто развивается 


8 
Торичный лес, в состав которого входят хвойные деревья, такие, 
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как Мизапка (Африка), Сестора (Америка) и Масотапаа (Ма- 
лайзия). Вторичный лес выглядит пышным, но совершенно от- 
личается от девственного леса как экологически, так и флористи- 
‘чески. «Климакс» возвращается обычно очень медленно, особенно 
на песчаных и других бедных минеральным питанием почвах, так 
как все элементы питания первоначального леса были утрачены 
в результате изъятия биомассы и нарушения микробиологической 
сети их возврата в круговорот. 

Вопрос о том, как осваивать дождевые леса, продолжает по- 
‘рождать противоречия и крушения планов как тех, кто видит в 
этих лесах последнюю границу на пути колонизации, так и тех, 
кто рассматривает их как потенциальный источник богатства. 
Огромная величина деревьев ввела в заблуждение ранних евро- 
пейских исследователей Амазонки, предположивших, что это сви- 
„Детельствует о плодородии почвы. Поэтому последовали много- 
‘численные безуспешные попытки создать на месте дождевого 
‚леса сельскохозяйственную или лесную индустрию. Несмотря на 
‚неудачи, предприниматели и правительства продолжают попытки 
‘приспособить сельскохозяйственную и лесную технологию уме- 
‹ренной зоны к районам дождевого тропического леса, хотя эта 
технология здесь определенно не годится. В конце 60-х годов 
миллиардер Д. К. Людвиг заполучил в Бразильской Амазонип 
(Жара) участок площадью примерно с Коннектикут. Он сплавил 
‚зрелый лес на целлюлозно-бумажные фабрики и превратил его в 
‘плантации экзотических видов. Джордан (Фогдап, 1982) так ком- 
‘ментирует это дорогостоящее предприятие: «Теперь, спустя менее 
15 лет после начала осуществления проекта, он потерпел провал. 
Еще есть возможность отказаться от мнения, что проблема связа- 
на с почвами. В неудаче повинно скверное (экономическое) 
управление». По мнению Джордана, лучший способ использова- 
ния лесных ресурсов — организация вырубок в виде полос, так. 
чтобы не оказался сильно нарушенным запас биогенов в ‚корне- 
вых подушках п чтобы обсеменение от ненарушенных прилежа- 
щих участков позволило быстро восстановиться лесу на местах 
вырубок. Сходным образом можно организовать и садоводство. 
Ясно одно, что человек должен строить свои проекты с исполт- 
зованием адаптаций региональных экосистем, а не в противоре- 
чие им. 


Тропический скрэб, или колючее редколесье 


Там, где условия влажности промежуточны между пустыней # 
саванной, с одной сторопы, и сезонным или дождевым лесом — 
с другой, можно встретить тропический скроб, или колючее р.г 
колесье. Такая растительность занимает большие площади 
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центре Южной Африки, в юго-западной Африке и в части юго- 
западной Азии. Ключевой климатический фактор здесь — небла- 
гоприятное распределение вполне достаточных в целом осадков. 
Колючие. леса, которые в Африке или Австралии часто называют 
«бушами», а в Бразилии — «каатингами», состоят из некрупных 
лиственных деревьев, которые нередко бывают колючими и при- 
чудливо изогнутыми: эти деревья покрыты мелкими листьями, 
опадающими в сухие сезоны. Деревья могут образовывать как 
густые насаждения, так и быть редко рассеянными или образовы- 
вать группу. В некоторых случаях не всегда можно точно опре- 
делить, является ли колючее редколесье в данной области при- 
родным или оно возникло благодаря многолетним выпасам скота. 


Зональность в горах (рис. П. 41) 


Распределение биотических сообществ в горных областях носит 
своеобразный характер, как этого и следовало ожидать, учитывая 
разнообразие физических условий. Основные сообщества распо- 
ложены обычно в виде неправильных поясов, часто с очень уз- 
кими экотонами. Мелкомасштабная карта, подобная приведен- 
ной на рис. П.4, не может передать эти особенности. На какой- 
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Рис. П.44. Вертикальная зональность в горах на западе Северной Америки, 
'чхема не относится к какой-либо определенной горе, а показывает общую 
картину, характерную для всего центрального (так называемого «меж- 
Форного») района Скалистых гор в шт. Юта. К северу, югу, востоку илв 
ча палу этого района зональность может быть несколько иной. Так, к северу 

востоку отсутствуют зона креозотового кустарника и зона карликовой. 


„З0сны и можжевельника. Между степью и северным хвойным лесом на 


зопаде располагаются различные зоны биома чапараля и на востоке — зона 
и м”Сегсосагриз тошапиз. 
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либо конкретной горе могут быть представлены четыре или пять 
главных биомов с многими зональными подразделениями 
(рис. П.11). Следовательно, здесь имеется более тесный контакт 
между биомами и более активный обмен между биотами, чем в 
равнинных областях. Вместе с тем сходные сообщества в горах 
изолированы друг от друга в большей степени, так как горы 
редко образуют непрерывную цепь. 

В общем многие виды, характерные для широких равнинных 
вариантов биомов, столь же характерны и для вытянутых напо- 
добие поясов горных «фаз». Вследствие изоляции и особенностей 
‚рельефа многие другие виды и вариететы присущи только горным 
сообществам. Как показано на рис. П.11, высотные границы зон 
расположены выше на более теплом южном склоне и ниже — 
на северном. 


2. Пресноводные экосистемы 


"Пресноводные местообитания удобно подразделять на три 
труппы: 

4. Стоячие воды или лентические (лат. ]еп1$ — спокойный) 
экосистемы — озера и пруды. 

2. Текучие воды или лотические (лат. 10015 — омывающий) 
‘экосистемы — родники, ручьи и реки. 

3. Заболоченные участки с колеблющимся уровнем воды часто 
по сезонам, но возможно и от года к году — марши и болота. 

Типы этих местообитаний приведены на рис. П.12. Грунтовые 
воды, хотя они и образуют очень большой пресноводный резер- 
вуар и представляют собой очень важный для людей ресурс 
(гл. 5, разд. 4), в общем не считаются экосистемой, так как они 
безжизненны или населены очень слабо (иногда бактериями). 
Грунтовые воды связаны с тремя главными поверхностными эко- 
системами (см. рис. 4.10) и, таким образом, представляют собой 
<реду на входе и среду на выходе для этих экосистем. 

По сравнению с морскими и наземными местообитаниями 
пресноводные местообитания занимают сравнительно малую часть 
поверхности Земли, но их значение для человека поистине огром- 
но. Это объясняется рядом причин. 

1. Пресные воды — самый удобный и самый дешевый источник 
воды для бытовых и промышленных нужд. (Мы можем и, по-ви- 
димому, будем получать болышую часть пресной воды из моря, 
но стоимость такой воды чрезвычайно высока, если учесть расход 
энергии для опреснения и возрастающее при этом засоление 
среды.) 

2. Пресные воды — узкое место планетарного гидрологическо” 
го цикла (см. рис. 4.9, Б). 
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3. Пресноводные экосистемы наряду с лиманами и эстуариями 
представляют собой самую удобную и дешевую систему третичной 
переработки отходов. Почти все без исключения крупнейшие го- 
рода мира расположены на больших реках, озерах или лиманах, 
которые служат бесплатными коллекторами. Человек настолько 
злоупотреблял использованием этого природного ресурса, что те- 
перь уже стала очевидной необходимость прилагать значительные 
усилия для немедленного уменьшения возникшего стресса. В про- 
тивном случае вода станет основным лимитирующим фактором 
для человека как биологического вида (т. 1, с. 289). 

Вода обладает рядом уникальных термодинамических свойств, 
способствующих уменылению температурных колебаний; таким 
образом, диапазон различных изменений в воде меньше и проис- 
ходят они медленнее, чем в воздухе. Самые важные из этих 
термодинамических свойств воды следующие: 

1. Высокая удельная теплоемкость. Это значит, что для изме- 
нения температуры воды требуется относительно большое коли- 
чество тепла. Для повышения температуры 1 мл воды (1 г) на 
1°С (от 45 до 16°С) необходимо затратить 4 кал тепла. Только 
аммиак и немногие другие вещества обладают удельной тепло- 
емкостью больше 1. 

2. Большая скрытая теплота плавления. Для превращения 14 г 
льда в воду необходимо затратить 80 кал (столько же тепла вы- 
деляется при замерзании воды без изменения температуры). 

3. Самая высокая из известных скрытая теплота парообразо- 
вания. При испарении (а оно происходит более или менее по- 
стоянно с поверхности растений, воды и льда) 1 г воды поглоща- 
ется 536 кал. Значительная часть поступающей солнечной энергии 
в экосистемах всего мира расходуется на испарение воды (см. 
сл. 3, разд. 1). Этот поток энергии смягчает климат и делает воз- 
можным существование жизни во всем ее фантастическом разно- 
образии. 

4. Наибольшей плотностью вода обладает при 4°С; при тем- 
пературах выше или ниже 4°С вода расширяется и, следователь- 
#0, становится легче. Это уникальное свойство предохраняет озера 
от промерзания до дна. 


Лентические экосистемы (озера и пруды) 


большинство пресных водоемов, которые заполнены сейчас стоя- 
чей водой, в геологическом смысле молоды. Жизнь прудов про- 
Золжается от нескольких недель или месяцев (маленькие времен- 
чые пруды) до нескольких сотен лет (большие водоемы). Очень 
чемногие озера, например озеро Байкал в России, являются древ- 
ь и, большинство же ‘крупных озер образовалось не раньше 
@дникового периода. Межно ожидать, что пресноводные экосис- 
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темы изменяются во времени со скоростью, более или менее обрат- 
но пропорциональной их размеру и глубине. Географическая 
разобщенность пресноводных водоемов способствует видообразова- 
нию, однако отсутствие изоляции во времени препятствует этому 
процессу. Вообще говоря, видовое разнообразие в пресноводных 
сообществах невелико, и многие таксоны (виды, роды, семейства) 
широко распространены в пределах континентов и даже на смеж- 
ных континентах. Более подробно пруд как экосистема, удобная 
вследствие малых размеров при изучении вводного курса эколо- 
гии, рассматривался в гл. 2, разд. 7. Характерной чертой озер 
и крупных прудов является четкая зональность и стратификация. 
В типичном случае мы можем различить литоральную зону, где 
встречаются прибрежные укореняющиеся растения, лимническую 
зону, или зону открытой воды, где доминирует планктон, и глу- 
боководную профундальную зону, где живут только тетеротрофы. 
В областях с умеренным климатом озера часто становятся стра- 
тифицированными летом и зимой, что вызывается нагреванием и 
охлаждением воды. Более теплые верхние слои в озере, или эпи- 
лимнион (греч. Ншшоп — озеро), временно изолируются от охлаж- 
денных глубинных вод, или гиполимниона, зоной термоклина, ко- 
торая служит преградой для обмена различными веществами. 
Вследствие этого запасы кислорода в гиполимнионе и биогенных 
элементов в эпилимнионе истощаются. Весной и осенью, когдё 
температура всей водной массы выравнивается, происходит нпе- 
ремешивание. «Цветение» фитопланктона часто происходит имен- 
но после этих перемешиваний, поскольку в фотической (осветен- 
ной) зоне становятся доступными придонные биогены. В странах 
с теплым климатом перемешивание происходит только один раз 
в году (зимой), в тропиках процесс перемешивания происходит 
постепенно или нерегулярно. 

Первичная продукция экосистем со стоячей водой зависит от 
химической природы бассейна и от природы поступающих, с при- 
токами и с суши веществ; обычно она связана с глубиной обрат- 
ной зависимостью. Следовательно, урожай рыбы с единицы вод- 
ной поверхности выше в мелких, чем в глубоких озерах (см. 
табл. 3.10), однако в глубоких рыба бывает крупнее. На основе 
продуктивности озера часто подразделяются на олиготрофные 
(малокормные) и эвтрофные (кормные). Парадокс состоит в том, 
что с точки зрения хозяйственного и рекреационного использова“ 
ния биологически бедные озера предпочтительнее высокопродук” 
тивных. В одних частях биосферы люди увеличивают плодородие 
озер для нужд собственного питания, тогда как в других частях 
они сдерживают плодородие (удаляя биогены, отравляя растения 
ит. д.) для сохранения красоты окружающей природы. Плодород- 
ные зеленые пруды, которые могут давать много рыбы, не счи” 
таются подходящими для отдыха и купания. 
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При строительстве искусственных прудов и озер (водохрани- 
„лищ) человек изменяет ландшафт в тех регионах, где нет при- 
родных водоемов. В США почти при каждой ферме сейчас имеет- 
‹я пруд, и почти на каждой реке построено водохранилище. 
Многие такие искусственные водоемы приносят доход, но идея 
«<троительства водохранилищ может завести слишком далеко; за- 
топление плодородных земель, которые дают намного больше ‘про- 
дуктов питания, чем водохранилища, не всегда лучший способ 
„длительного землепользования. В стоячих водах загрязнения окис- 
„ляются в общем менее эффективно, чем в проточных. Если водо- 
<борный бассейн не покрыт хорошей растительностью, осадки, 
образующиеся в результате эрозии, могут заполнить весь водоем 
за время жизни одного поколения. Поэтому, прежде чем строить 
новые водохранилища, следует проводить очень тщательный ана- 
лиз всех затрат и выгод. | 

Тепловой бюджет водохранилищ может сильно отличаться от 
бюджета природных озер, что зависит от конструкции плотины. 
Если водосброс, как на плотинах гидроэлектростанций, придон- 
ный, то вниз по течению экспортируется холодная вода, богатая 
биогенными элементами и бедная кислородом, тогда как теплая 
вода задерживается в водохранилище. Водохранилище в этом 
‹лучае работает как ловушка тепла и экспортер биогенных эле- 
ментов в противоположность природным озерам с поверхностным 
водосливом, которые, таким образом, функционируют как ловуш- 
ка биогенов и экспортер тепла. Характер водосброса, следователь- 
#0, сильно влияет на условия вниз по течению. 


Лотические экосистемы (ручьи и реки) 


В общем различия между текучими и стоячими водами скон- 
чентрированы вокруг триады условий: 1) течения, являющегося 
значительно более важным контролирующим и лимитирующим 
Фактором; 2) обмена между сушей и водой, относительно более 
интенсивно выраженного в реках, в результате чего в реке со- 
здаются более «открытая» экосистема и «тетеротрофный» тип 
метаболизма сообщества, особенно если река невелика: 3) кон- 
Чентрации кислорода, которая в реке обычно выше, его более 
о ‚ распределения и более слабо выраженной (или 
тсутствующей вовсе} термической стратификации; исключения 


‚ Фоставляют большие медленно текущие реки. 


м доль «речного континуума» происходят изменения метаболиз- 
а сообщества, биотического разнообразия и размера частиц от 
токов до устья, как показано на рис. 4.41. На протяжении 


. Ж 
:” оНкретного речного потока выявляются обычно две зоны: 


`1. Перекаты: участки с достаточно быстрым течением. Дно 


в = 
Е ободно от ила и ооломочных материалов, вследствие чего по- 
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верхность его твердая. В этой зоне обитают специализированные 
организмы, которые прочно прикрепляются или прилипают к 
субстрату (как личинки веснянок и ручейников), или хорошие 
пловцы, способные плыть против течения (форель, дартер и т. д.). 

2. Плёсы: глубоководные участки с медленным течением, в ре- 
зультате чего ил и песок оседают на дно, образуя мягкий суб- 
страт. Такие условия благоприятны для жизни роющих и пла- 
вающих животных, укореняющихся растений и на больших плё- 
сах — развития планктона. Сообщества плёсов крупных рек 
напоминают прудовые. 

В верховьях реки обычно вымывают породу, врезаясь в ©уб- 
страт, в результате чего дно чаще бывает твердым. В нижнем 
течении реки взвесь обычно оседает, формируются заливные до- 
лины и дельта, которые часто бывают крайне плодородными. 

По химическому составу воды Ливингстон (Тута юпе, 1963) 
подразделяет реки мира на два типа: 4) жестководные, или кар- 
бонатные, реки, содержащие 100% или более растворенных неор- 
ганических веществ, и 2) мягководные, или хлоридные, реки, где 
растворенных веществ менее 25%. 

Химизм воды карбонатных рек определяется преимущественно 
выветриванием скальных пород, а доминирующий фактор, опре- 
деляющий химизм хлоридных рек, — атмосферные осадки. Еще 
один тип рек, характерный для теплых низменностей, — гумусо- 
вые, или «черные», реки с высокой концентрацией растворенных 
органических веществ. 

Ряд превосходных исследований, проведенных преимуществен- 
но на рыбах, по энергетике пищевых цепей в реках был выпол- 
нен, например, Алленом (АПеп, 1951), Хортоном (Ногоп, 1961), 
Камминсом (Сишлтз, 1974) и на р. Темзе Манном (Мали, 
1965). 

Несмотря на малочисленность родников и источников и не- 
большое пространство, занимаемое ими, изучение их чрезвычайно 
важно. Источники послужили объектом изучения целостных эко- 
систем; к числу лучших исследований следует отнести исследова- 
ния крупных известковых источников во Флориде (Н. Т. Оба 
и сотрудники), маленьких холодных родников в Новой Англии 
(Теа1, ТШу) и горячих источниках в Иеллоустоне (УЛесеть, ВгосЕ 


и сотрудники). 


Заболоченные пресноводные участки 
(марши и болота) (рис. П. 12, А) 


Заболоченными Участками называются любые пространства, ко- 
торые хотя бы часть года покрыты пресной водой. Ночвы здесь 
насыщенны водой постоянно или на протяжении части года. Клю- 
чевой фактор, определяющий продуктивность и видовой состав 





Рис. П.42. Три пресноводных экосистемы. А. Болото; пресноводный марш 
8 национальном резервате Сакраменто, шт. Калифорния, где в зарослях 
и и полуводной растительности находят убежища и обильный корм 
а Е гусей. Б. Лентическая экосистема; природный пруд в зоне сте- 
ми а Канаде. В. Лотические экосистемы; слияние двух рек на 
р _ ью-Джерси. Водосбор реки, находящейся внизу в центре фотогра- 
а щищен травянистой и древесной растительностью; река, текущая 
о аа о о р о ведения сельского хозяйства 

— гыпеп& оЁ [его | пан 1се; В — 1 
або а ег1от, Е1сп ап \УПАШе Зек\усе; В — 9.5. бо 
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этих сообществ, — гидропериод, т. е. периодичность колебаний 
уровня воды. Роль потока воды как вклада в энергетику обсужда- 
лась в гл. 3, разд. 3, и в гл. 5, разд. 4. Связь между продуктив- 
ностью и гидропериодом в заболоченных лесах была схематически 
показана на рис. 5.16. В соответствии с этим заболоченные место- 
обитания можно отнести к «экосистемам, импульсная стабиль- 
ность которых обеспечивается колебаниями уровня воды» (как и 
морские литоральные и эстуарные экосистемы, гл. 8, разд. 7). 

Болота представляют собой очень открытые системы; их удоб- 
но классифицировать по степени связи либо с более глубокими 
водоемами, либо с наземными экосистемами, либо с теми и други- 
ми вместе. 

1. Речные болота, расположенные в низких депрессиях и за- 
ливных долинах, связанных с реками. Одни из самых продуктив- 
ных природных экосистем — низинные лиственные леса в долинах 
больших рек и пресноводные литоральные марши вдоль низовьев 
больших равнинных рек у берега моря. 

2. Озерные болота, которые соединены с озерами, прудами или 
каналами запруженных рек. Они периодически заполняются во- 
дой, когда ее уровень повышается в этих глубоководных водоемах. 

3. Собственно болота — это верховые и низинные болота, мар- 
ши, топи, сырые луга и временные пруды, встречающиеся в де- 
прессиях, не связанных непосредственно с озерами и реками (хо- 
тя они и могут располагаться в речных старицах и занесенных 
ложах прудов или озер). Такие болота широко разбросаны в 
областях бывшего оледенения. Обычно они покрыты погруженны- 
ми водными макрофитами, воздушными болотными растениями, 
кустарниками. Часто болота служат наиболее подходящими мес- 
тообитаниями для размножения водоплавающих птиц и других 
водных или полуводных позвоночных. 

Хотя болота занимают лишь около 2% поверхности Земли, 
по существующим оценкам здесь содержится от 10 до 14% угле- 
рода (Атлецало, 1980). Некоторые болотные почвы содержат до 
20% углерода по массе, а торфяники — еще больше. Дренирование 
таких почв и их использование для нужд сельского хозяйства 
способствуют высвобождению в атмосферу больших количеств 
СО», что усугубляет «СО5-проблему» (гл. 4, разд. 4). Несмотря на 
малую площадь болот, аэробно-анаэробная стратификация в 00- 
лотных осадках (включая солоноводные марши) очень важна, что 
объясняется ролью, которую играют эти осадки в глобальных 
круговоротах серы, азота, фосфора и углерода (см. гл. 2, разд. 5). 
Важнейшие аспекты микробного разложения и возврата биоген- 
ных элементов в круговорот в болотных и мелководных морских 
осадках показаны на рис. П./43. 

Отношение человека к болотам коренным образом изменилось 
в 70-е годы, когда исследования экологов и экономистов выявили 
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Рис. П.!3. Микробное разложение и возврат биогенных элементов в болот- 
ных осадках. Четыре основных типа бактерий, осуществляющих процессы 
разложения в анаэробных условиях, возвращают в атмосферу в газообраз- 
ной форме углерод, азот и серу. Фосфаты также превращаются из нерас- 
творимой формы (сульфиды) в растворимую и вновь становятся доступ- 
нымп организмам. (По Е. Р. Одим, 1979.) 


их скрытую раньше ценность. Болота теперь уже не рассматри- 
ваются как безусловно бросовые земли, которые нужно уничто- 
жать или переделать. В деле сохранения болот, особенно при- 
брежных, уже достигнуты некоторые успехи, тем не менее в этой 
области предстоит еще огромная работа с привлечением законода- 
тельных и политических органов. Многочисленные сведения, ка- 
сающиеся значения болот, собраны и опубликованы в Трудах 


‚ симпознума, изданных под редакцией Грисона, Кларка и Кларка 


{Стеезоп, СЛатк, СЛагк, 1979). 


3. Морские экосистемы (рис. П. 14) 


Наиболее интересны с экологической точки зрения следующие ха- 
рактеристики морской среды: 

1. Море занимаст 70% поверхности Земли. 

2. Глубина моря огромна, и жизнь обнаруживается на всей 


Этой глубине. В океане, по-видимому, не существует безжизнен- 


{ 


ных зон, однако вблизи материков и островов воды заселены зна- 
чительно гуще. 


3. Море непрерывно и не подразделяется на изолированные 


‚Юбласти, подобно суше и пресным водам. Все океаны соединены 
` Друг с другом. Основными барьерами для свободного передвиже- 
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Рис. П. 14. Зональность в мировом океане, выявленная по оценкам 


150” 


170” 170” 


| 


| 
| 
| 


т 


1507 


130° 


| : 























110° 90” 70” 60° 50° 40” 30° 20° 10” 0” 10"20° 30” 40” 50° 60” 70° 80° 90° 
ТТТ т т 











ТТТ 





110° 
ее 



































































































































НН 
и иЬый На 


^100”90° 80° 70° 60” 50° 4 











0° 30° 












































о 
ру ] 


р о А ДЕ де ь в. бое аа: 9 


20° 19° 0° 10° 20° 30" 40” 50” 60° 70” 80° 90" 




















аль Е аль Ча, В, 


110° 1307 


первичной продукции фитопланктола. Прибрежные 


воды континентального шельфа и мелкбводья вокруг островов во много раз продуктивнее, чем воды открытого океана. 
Более темпым па карте указаны области с большей плотностью жизпи в море и с большей рыбопродуктивностью. Неко- 


торые из этих прибрежных зон процветают благодаря апвеллингу (см. 


ЕЛО Е13енез Стомат 126, Вох, 4, 4972. Воте, ЕАО.) 


рис. П.17). (Из Атяаса живых ресурсов морей, 
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ния морских организмов служат температура, соленость и глу- 
бина. 

4. В море происходит постоянная циркуляция. Разница в тем- 
пературе воздуха на полюсах и у экватора порождает сильные 
ветры, дующие на протяжении всего года в одном направлений 
(пассаты). В результате совместного действия этих ветров и вра- 
шения Земли образуются определенные течения. Заслуживают 
внимания экваториальные течения, направленные к востоку и 
западу, и прибрежные течения, направленные к северу и югу. 
Хорошо известны Гольфстрим и Североатлантическое течение, 
которые несут теплую воду и смягчают климат высоких широт в 
Европе. Калифорнийское течение, напротив, несет на юг массы 
холодной воды, отчего образуется характерный для побережья 
Калифорнии пояс туманов (что важно для секвойи и других ги- 
тантских хвойных). Основные течения действуют подобно гигант- 
ским вертушкам (или волчкам), которые вращаются по часовой 
стрелке в северном полушарии и против часовой стрелки — 
в южном. 

Кроме поверхностных ветровых течений имеются глубинные 
течения, наличие которых обусловлено различиями в плотности 
воды, что в свою очередь обусловлено различиями в температуре 
_и солености. Взаимодействие ветрового давления, силы Кориоли- 
са, термохалинных течений и физической конфигурации бассейна 
очень сложно и является центральной проблемой широких иссле- 
дований в области физической океанографии. Перемешивание в 
море настолько эффективно, что часто встречающийся в пресно- 
водных водоемах дефицит кислорода, или «стагнация», сравни- 
тельно редок в океанских глубинах. 

5. На море постоянно господствуют разного рода волны, про- 
исходят приливы и отливы, вызванные притяжением Луны и 
Солнца. Роль приливов особенно велика в прибрежной зоне, где. 
жизнь часто особенно богата и разнообразна. Именно приливы 
обусловливают заметную периодичность в жизни сообществ, «за- 
водя» лунные, а не солнечные биологические «часы» литоральных 
животных. Эти «часы» согласовывают активность животных с 
периодичностью приливов. Поскольку приливы повторяются при- 
мерно через 12,5 ч, в болыпинстве мест они происходят дважды 
в сутки, сдвигаясь в каждые последующие сутки примерно на. 
О мин. Каждые две недели, когда силы солнечного и лунного. 
притяжений складываются, амплитуда приливных колебаний до- 
Стигает наибольшей величины, при этом приливы бывают особен- 
80 высоки, а отливы — особенно низки. Это так называемые си- 
Зигийные приливы. В середине этого двухнедельного периода раз- 
Вица между высокой и низкой водой бывает наименьшей — этс- 
`Так называемые квадратурные приливы, когда силы притяжения 

олнца и Луны направлены в противоположные стороны. Ампли- 
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туда приливов варьирует от менее чем 30,5 см в открытом море 
до 3,5 м в некоторых узких или полузамкнутых заливах. На при- 
ливы влияют многие факторы, поэтому картина может различать- 
ся в разных частях планеты. Самое первое, что должен сделать 
морской эколог, работающий в прибрежной зоне, — это получить 
графики приливов и отливов для данной местности. 

6. Одна из характеристик морской среды — ее соленость. 
Средняя соленость, или содержание солей, составляет 35 частей 
соли на 1000 частей воды по массе, или 3,5%. Обычно это запи- 
сывается так: 35% (==частей на тысячу; вспомните, что соле- 
ность пресной воды меньше 0,5%). Около 27% приходится на 
долю хлористого натрия, а остальное главным образом на соли 
магния, кальция и калия. Поскольку соли диссоциированы на 
ионы, химический состав морской воды указывают обычно в ионах 
(табл. П.1). Соотношение основных компонентов в воде остается 
‘фактически постоянным, поэтому общую соленость можно рас- 
считать по содержанию хлорида (это легче, чем определить об- 
щую соленость). Таким образом, 19% содержания хлора соответ- 
ствует 35% солености. 


Таблица П.1. Химический состав морской воды (величины даны в частях на 
тысячу=граммы на 1 кг). 





Положительные ионы Отрицательные ионы 





(катионы) (апионы) 
Натрий 10,7 Хлорид 19,3 
Магний 1,3 Сульфат 2,7 
Кальций 0,4 Бикарбонат 0,1 
Калий 0,4 Карбонат 0,507 
Бромид 0,07 





7. Морская вода имеет щелочную реакцию, сильно забуферс- 
на, но часто бедна жизненно важными элементами питания. Сл- 
лы электролитической диссоциации катионов больше этих сил 
анпонов (примерно па 2,4 миллиэквивалента), что и определяет 
щелочную природу морской воды (в норме рН=8,2). Морская 
вода устойчива к измепению рН. Помимо перечисленных вып!“ 
понов морская вода содержит множество других элементов (те“- 
ретически все известные). К сожалению, в морской воде возраст- 
ет содержание токсичных химических веществ промышленного 
происхождения. Концентрация биогенных ионов, однако, часто 
‘бывает такой низкой, что лимитирует первичную продукцию. Все 
эти прочие ионы составляют менее 1% солености океана. Как и 
‚следовало ожидать, время пребывания для солей намного больше 
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Рис. П.45. Горизонтальная и вертикальная зональность в море. На нопе- 
речном разрезе в районе Западной Атлантики показаны некоторые геоло- 
гические особенности строения морского дна: желоба (которые могут ухо- 
дить в глубину более чем на 6000 м), каньоны, хребты, абиссальная оав- 
нина и срединно-океанические хребты, которые вздымаются подобно СЕ 
ромным горным вершинам. (По Неезеп, Тагр, Ешь, 1959.) ` 


времени пребывания самой воды; по оценке Вейля (УУеУЬ, 1970) 
эти величины имеют порядок 107 и 10% лет соответственно. 1 
_ На рие. П.15 показаны зональность в море и подчас сложная 
природа морского дна. В общем континентальный шельф прости- 
рается на некотором расстоянии от берега, на границе шельфа 
дно круто обрывается вниз, образуя континентальный склон: за- 
тем несколько выравнивается — это континентальное подножие 
и опускается к более глубокому и ровному ложу — абиссальной 
равнине. Мелководная зона континентального шельфа называется 
неритической (прибрежной) зоной, а зона берега между отмет- 
ками высокой и НИЗКОЙ воды — зоной прилива (или литоральной 
зоной). Область открытого океана за пределами континентального. 
шельфа называется океанической областью, область континен- 
тального склона и подножия — батиальной зоной: эта последняя. 
зона может быть геологически активной, пересеченной желобами 
и каньонами, подверженными действию подводной эрозии и об- 
валов. Область океанических глубин, или абиссальная область 
может находиться в разных местах на глубине от 2000. до 5000 м, 
иссальную область перерезают желоба, достигающие в глубину 
м (эти очень глубоководные области иногда называют ха- 

> _ зоной). Абиссаль можно рассматривать как крупнейшую 
те. экологическую единицу. Это, конечно, гетеротрофная сис- 
. ‚ поскольку первичный источник энергии расположен намного. 
ше (за исключением районов геотермальных рифтов, описанных. 
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вт. 1, с. 47). Считается, что срединно-океанические хребты оста- 
лись после того, как разошлись континенты, прежде плотно сом- 
кнутые. 

По количеству проникающего света море подразделяют на две 
торизонтальные зоны: верхнюю, или эефотическую зону первич- 
ного продуцирования, и нижнюю, простирающуюся до больших 
тлубин афотическую зону, где света для фотосинтеза недостаточ- 
но. Эвфотическая зона достигает больших глубин (до 100—200 м) 
в прозрачных водах океанической области. В более мутных (и б0- 
татых) прибрежных водах глубина эффективного проникновения 
света редко превосходит 30 м. 


Океанические области 


Из-за низкой концентрации биогенов в фотической зоне 
(рис. 3.7) большая часть открытого океана представляет собой 
«пустыню» по сравнению с прибрежными водами и лиманами, 
Арктические и антарктические моря продуктивнее морей средних 
широт, на это указывает большое количество рыбы и китов, оби- 
тающих в полярных областях. 

До последнего времени считалось, что первичный источник 
энергии в морских пищевых цепях образуют диатомеи, динофла- 
геллаты и мелкие ракообразные, составляющие макропланктон 
(называемый также сетным планктоном, потому что эти организ- 
мы хорошо ловятся нланктонными сетями, сделанными из шелко- 
вой ткани или нейлона). Однако позднее было обнаружено, что 
основу пищевых сетей в море образует микропланктон, или нан- 
нопланитон (папло — карликовый, крошечный, слишком мелкий, 
чтобы задержаться в планктонной сети), который может быть 
автотрофным и гетеротрофным. В его состав входят мельчайшие 
зеленые и бесцветные флагеллаты и многочисленные типы бак- 
терий (см. Ротегоу, 1974). Связь между автотрофами и гетеро- 
трофами, как и в большинстве других типов экосистем, обеспечи- 
зается детритом — взвешенным органическим веществом (ВОВ) 
й растворенным органическим веществом (РОВ). Однако в море 
не только ВОВ может превращаться в РОВ, но и РОВ под ден- 
ствием волн может превращаться в ВОВ. Это происходит таки: 
при образовании фекальных пеллеток и посредством других не- 
полностью выясненных механизмов. Образующиеся агрегаты и 
населяющие их бактерии обеспечивают, видимо, важный истач- 
ник питания для многочисленных и разнообразных фильтраторов. 

Об удивительно высоком разнообразии глубоководной фаупы 
мы уже говорили. Две теории, объясняющие это явление, обсу- 
дались в гл. 7, разд. 6. Глубоководные рыбы во многом куръьезны, 
некоторые из них светятся (рыбы-лампы), у других светятся кон“ 
чики подвижных лучей, которые служат приманкой для привле 
чения добычи (рыба-ангел), у многих огромные рты, и они мотуТ 
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заглатывать добычу, превосходящую по размерам их самих (ры- 
ба-гадюка, хаулиод). Нииит мало, и она редка в темных глубинах, 
но рыбы паилу‘аним образом адаптировались к использованию 
счастливых возмолетоетей. 


Облаеть коптинептального тельфа 


ЯЖизпь в море скопнептрирована около берега, где благоприятны 
условия питания. Ни в каком другом месте, даже в дождевых 
тропических лесах, нет такого разнообразия жизни. Значительную 
часть морского прибрежного зоопланктопа составляет меропланк- 
тон (временный или сезоппый планктон), представленный нпела- 
гическими личинками допных организмов (крабов, морских тер- 
вей, моллюсков и т. Д.); эта особенность резко отличает его от 
планктона преспых вод и открытого океана, где болыпую часть 
взвешенных организмов составляет голопланктом (т. е, организмы, 
которые па протяжепии весго жизпенвиого цикла остаются в 
планктоне). Было показано, что пелатические личинки обладатот 
замечательной снособпостью определять тип субстрата, пригодный 
для жизни прикренленпых взрослых оргапизмов. Когда прибли- 
жается время метаморфоза, личинки не оседают где попало, 
а только при налични копкретных химических свойств субстрата. 
Бентос состоит из двух вертикальных компонептов: 1) энифау- 
ны — оргапизмов, которые живут па поверхности, прикреливигись 
к ней или свободно передвигаясь по субстрату, и 2) инфаупы, 
представители которой заканываются в субстрат или строят труб- 
ки и поры. Атрегации бентоса распространены всюду в виде так 
называемых «параллельных допных сообществ» (’Гвогзоп, 4955), 
в которых доминируют экологически эквивалентные виды, часто 
относящиеся к одному роду. 

Все круппое промысловое рыболовство мира почти полностью 
сосредоточено на континентальном шельфе или вблизи него, осо- 
бенно в районах поднятия глубинных холодных вод, или в райо- 
нах апвеллинга (см. следующий раздел и рис. П.47). Основу 
Уловов составляют сравнительно немного видов промысловых рыб, 
куда входят анчоусь, сельдь, треска, макрель, сайда, сардина, 
камбалообразные (камбалы, палтус), лососи и тунец. Большин- 
ство специалистов по промысловой ихтиологии считают, что пик 
мировых уловов уже прошел и в настоящее время во многих 
районах наблюдается перелов. Рыболовство, особенно с использо- 
ванием траулеров и сейнеров, работающих вдали от баз, требует 
ольших затрат эпергии. Рост добычи пищевых продуктов из моря 
Удет в значительной степени зависеть от марикультуры (рыбные 
Хозяйства в замкнутых заливах и лиманах). 

Доступность н богатство жизни на морских берегах привели 
К тому, что эти области стали наиболее изученной частью конти- 
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амезис- 
‚ 0.16. Схематические разрезы песчаного пляжа (вверху) и к и 
но берега (внизу) у Бофорза, Сез. Каролина. Показаны зоны и а 
ные доминирующие формы. (Верхняя схема по данным Реагзе, Нийл, 
УГВагоп, 1942, нижняя — по данным Э1ервепзоп, З4ервепзоп, 1954.) 
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нентального зиельфа. Нет такого биолога, не говоря уже о на- 
туралистах-любителях, который считал бы свое образование за- 
конченным, если он не прошел хорошей «школы» на берегу моря. 
Сообщества в литоральной зоне, как и в горах, характеризуются 
четкой зональностью. Па рис. П.16 показаны некоторые аслекты 
этой зональности па берегах двух разных типов — на песчаном 
аляже и скалистом берегу. На экологов, изучающих организацию 
сообществ в илотно заселенной зоне литорали, сильное впечатле- 
ние производят конкуренция и хищпичество (см. гл. 5, разд. 1). 

Энергия волн, прибоя и приливов — это главный фактор на 
входе, к которому должны адаптироваться организмы. Низкоэнер- 
гетический берег, подверженный слабому воздействию воля, будет 
заселен болыше и другими видами, нежели высокоэнергетический 
берег, на который воздействуют сильные волны. 


Области апвеллинга 


Болыпую роль в скизни океана играет процесс, названный апвел- 
лингом. Он происходит там, где ветры постоянно отгоняют по- 
верхностную воду от крутого берегового склона. В этих местах на 
поверхность поднимается холодная глубинная вода, богатая на- 
копленными биотенными элементами. Наиболее продуктивные 
‘обнасти океанов сосредоточены в районах алвеллинга, о чем сви- 
Детельствует развитый здесь рыболовный промысел. Расположены 
апвеллипги, как показано на рис. П.17, вдоль западных берегов. 
Апвеллинги поддерживают, кроме того, болышие популяции мор- 
ских птиц, откладывающих па берегах и островах бесчисленные 
тонны богатого нитратом и фосфатом гуано. 

Приведем некоторые характерные черты биома апвеллиягов: 

1. Высокая концентрация биогенных элементов и организмов; 
преобладают пелагические, а не демерсальные (донные) рыбы. 

2. Цолоссаньные популяции рыб (и птиц) характеризуют 
не только высокую продуктивность, но и короткие пищевые цепи. 
Некоторые виды ракообразных и рыб, которые в океанических 
областях хищничают, в областях анвеллинга становятся расти- 
тельноядными. В короткой пищевой цепи доминируют диатомеи 
и сельдевые рыбы. 

3. Отложения осадков на морском дне содержат много орга- 
вических веществ и фосфата. 

4. В противоположность богатству моря прилегающие районы 
суши часто представляют собой пустыню, так как формирующие 
апвеллииг ветры дуют большей частью с суши, унося прочь влА- 
ту. Однако частые туманы поддерживают развитие некоторой 


. растительности. 


5. Продуктивное «цветение» подвержено периодическим спа- 


` Вам, когда меняется направление ветра, развиваются бескисло- 
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Рис. П.47. Пять паиболес продуктивных г а т 
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пвеллинги. Стрелками показа риз 
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а. основных течений. Потенциальпый урожай о й 
в год): Перуанско-Чилийский о. а 
-< ика — 4 - 
н-— Калифорния — 5, Северо-Западная рик С мо 
и т между районами в значительной степени НЕ 
числом месяцев в году, когда эффективно работаст апвеляииг. Ни 
12 мес в Перуанском районе и только 6 мос в Аравийском море. (Цар 
воспроизведена с разрешения Певаг4! Т. Вагег.) 


родные условия или когда происходит «цветение» ядовитых м 
нофлагеллат (красные приливы). При этом паблюдается массо! у 
гибель рыбы, отрицательно сказывающаяся на промысловом р 
боловстве. Такая катастрофа происходила несколько раз в т 
перуанского апвеллинга, который обычно оДеНиНаотСя как о 
продуктивный район мирового рыболовства. Человек и пр р 
пе в состоянии постоянно поддерживать очень высокий У 
продукции, циклическое поведение может быть о т 
вом эвтрофицированных систем (включая ипдустриализова 
сельское хозяйство), 


Лиманы (рис. П. 18) 


Лиман — это полузамкнутый прибрежный водоем, свободно т 
единяющийся с открытым морем; таким образом, лиман а 
подвержен воздействию прилива, а морская вода в нем м и 
(и обычно заметно опреспена) с пресной водой материко 
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ка. Примерами лимапов служат устья рек, заливы, литоральные 
марши и водоемы между берегом и барьерными отмелями. Эстуа- 
рии и лиманы можно было бы рассматривать как переходные 
зоны или экотоны между пресноводными и морскими местооби- 
таниями, но многие из их важнейших физических и биологиче- 
ских признаков являются не промежуточными, а уникальными. 
Более того, человек настолько злоупотреблял использованием 
этой зоны, что при сложившемся сейчас критическом положении 
крайне важно, чтобы уникальные признаки и свойства лиманов 
стали понятными всем. 


С точки зрения геоморфологии удобно рассматривать пять ти- 
пов лиманов: 

1. Затопленные речные долины наиболее распространены вдоль 
береговой линии относительно низких и широких прибрежных 
равнин. Хороший пример — Чесапикский залив на среднеатлан- 
тическом побережье СЛША. 

2. Лиманы типа фьордов — глубокие, Ч-образные выемки бе- 
рега, пропаханные ледниками, обычно с мелководным порогом в 
устьевой части, образованным ледниковыми отложениями. При- 
мерами могут служить знаменитые фьорды Норвегии и сходные 
образования вдоль побережья Британской Колумбии и Аляски. 

3. Лиманы, ограниченные отмелями или барьерными острова- 
ми, представляют собой мелководные бассейны, нередко частично 
обсыхающие в отлив; они отгорожены от моря цепочкой отмелей 
или барьерных островов, разделенных проливами, которые и обес- 
печивают «свободную связь с морем». В одних случаях песчаные 
отмели образованы отнесенными от берега отложениями, в дру- 
гих — барьеры — это бывшие береговые дюны, которые стали изо- 
тированными вследствие постепенного повышения уровня моря. 
Хорошо изученными примерами лиманов этого типа служат «про- 
ливы» позади «внешней отмели» в Северной Каролине (Нацио- 
нальный парк на берегу мыса Хаттерас), засоленные марши в 
Южной Каролине, Пжорджии и «морские острова» вдоль побе- 
режья Мексиканского залива. 

4. Лиманы, образованные тектоническими процессами, — это 
береговые выемки, сформировавшиеся в результате геологических 
сдвитов или локальных опусканий, часто с большим притоком 
пресной воды. Залив Сан-Франциско представляет собой хороший 
пример такого типа лимана. 

5. Лиманы речных дельт часто образуются в устьях больших 
рек, таких, как Миссисипи или Нил. В таких ситуациях при пе- 
ремещении илистых осадков часто формируются полузакрытые 
заливы, протоки и солоновато-водные марши. Если речной сток 
преобладает над приливами, то устанавливается характерная сис- 
тема циркуляции в стратифицированной воде с соленым клином. 

ресная вода разливается по поверхности более тяжелой соленой 
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воды, которая образует клин, простирающийся над дном на зна- 
чительное расстояние вверх по течению. Если пресноводный нпо- 
ток и приливные течения более или менее уравновентивают друг 
друга, то перемешивание осуществляется главным образом за счет 
турбулентности. В этом случае возникает слабосоленый, частично 
перемешанный и слабо стратифицированный лиман. Наконец, ес- 
ли преобладают сильные приливы, то вода хорошо перемешивается 
от дна до поверхности и соленость приближается к солености от- 
крытого моря. 

Лиманы характеризуются некоторыми важными свойствами, 
которые к тому же служат основанием для их сохранения: 

1. Лиманы обычно продуктивны вследствие поступления боль- 
ших энергетических субсидий в виде приливов и обилия биоген- 
ных элементов. Бертикальное перемешивание и турбулентность 
образуют своего рода ловушку для этих элементов, так что ли- 
манные растения получают больше фосфора и других биогенов, 
чем растения из прилежащих пресноводных или морских место- 
обитаний. 

2. На протяжении круглого года гетеротрофы обеспечиваются 
пищей за счет активности автотрофов трех типов: макрофитов 
(болотные травы, морские травы, водоросли), донных водорослей, 
развивающихся на поверхности осадка и в его толще (в том числе 
диатомей, которые живут в трубочках из ила и передвигаются в 
них вверх и вниз в соответствии с режимом освещенности и при- 
ливов), и фитопланктона. 

3. Лиманы служат местом откорма для молоди многих морских 
промысловых видов. Устрицы и промысловые крабы остаются в 
лиманах на протяжении всего жизненного цикла, а различные 
креветки и многие рыбы — объекты промыслового и спортивного 


————- 


Рис. П.18. Ограниченный островами лиман в Джорджии (Уоссо-Айленд). 
А. Вид с моря на берег барьерного острова, ряд дюн (самые старые покры- 
ты спелым иесом) и широкую ленту засоленных маршей, расположенных 
между внешиим барьером и материком. (Фотография Е]оуа ЛШзоп, АЧНаща 
Уоцгла] и Сопз ион Масалие.) Б. Вид с близкого расстояния зарослей 
братнНпа на засоленном марше. Видны высокая трава, многочисленные 
бухты, протоки на литорали и учаслки богатого водорослями ила (один 
такой небольшой участок показан на переднем плане в центре). Обратите 
также внимание на ранние стадии образования детрита из брагНпа (спра- 
ва на переднем плане); этот детрит, возможно, будет кормить многие 
квадратные километры воды. На верхней фотографии отчетливо видна 
взаимосвязь моря, берега, острова и лимана. Засоленный мариг улавливает 
осадки и биотенные элементы, это происходит иостояяно благодаря тече- 
ниям и избытку осадков; без этого процесса красивый белый песчаный 
иляж на острове был бы размыт и занесен илом. Баръерные острова по- 
стоянно изменяются, размываются в одних местах (обратите внимание на 
северную оконечность острова справа) и достраиваются в других (ва пе- 
реднем плане слева). Если бы растительность не защищала дюны, скорость 
эрозии легко превысила бы скорость образования нового берега. 
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рыболовства, — лов которых ведется вдали от берега, проводят 
ранние стадин жизненного цикла в лиманах, где они находят 
изобилие пищи и защиту от хищников, благодаря чему лучше 
выживают и быстрее растут на критических стадиях жизненного 
цикла. 

Мутуализм между манящими крабами и растениями, состав- 
ляющими их источник пищи, отмечался в т. 1, с. 163. Лиман слу- 
жит хорошим примером краха рынка, если подходить к нему с 
экономическими оценками, как обсуждалось вт. 1, се. 197—199. 

При планировании строительства и изменений лиманов нуж- 
но иметь в виду следующее. Во-первых, необходимо стараться 
не нарушать нормального водообмена. Например, дороги должны 
проходить по эстакадам и мостам, а не по земляным насыпям, 
преграждающим путь воде. Во-вторых, нельзя нарушать мелно- 
водные продуктивные зоны, такие, как рифы, заросли морских 
трав и марши, которые служат местом откорма ценных морских 
промысловых видов. Слишком часто в прошлом изменения были 
недальновидными и без необходимости вредоносными (см. 


\. Е. Ода, 1970). 


